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Dentre as 18 espécies que compõe o gênero Helicoverpa (Lepidoptera: 
Noctuidae), destaca-se a espécie H. armigera (Hübner, 1808), considerada a mais 
impactante praga agrícola do Velho Mundo. Essa espécie era  considerada 
inexistente no continente americano até que, no início de 2013, foi identificada 
atacando culturas de soja e algodão no Brasil, causando importantes perdas 
econômicas para a agricultura. Posteriormente, o registro de sua ocorrência foi 
ampliado no território nacional e também em países vizinhos. Entre as  
características que a tornam uma importante praga agrícola, destaca-se o fato de  
ser uma espécie altamente polífaga, com mais de 180 diferentes plantas 
hospedeiras. As fêmeas adultas apresentam alta fecundidade e as lagartas infestam 
preferencialmente estruturas reprodutivas afetando diretamente a produção agrícola. 
Indivíduos dessa espécie também podem migrar por grandes distâncias, além de 
apresentar altos níveis de resistência à inseticidas. Em regiões tropicais, as 
populações podem apresentar até 11 gerações por ano. O tamanho populacional e o 
número de gerações são determinados, principalmente, pelo clima quente e pela 
disponibilidade de hospedeiros. Estes fatores se encontram em suas condições 
ótimas em grande parte das regiões cultivadas brasileiras. Em razão da grande 
semelhança morfológica, outras espécies da família Noctuidae como Heliothis 
virescens, Helicoverpa assulta, H. punctigera e H. zea podem ser confundidas    com 
H. armigera, o que compromete as políticas de manejo. Nesse contexto, se torna 
fundamental a correta identificação de indivíduos da espécie, além da compreensão 
sobre a sua diversidade genética, dinâmica populacional e demográfica nas regiões 
recentemente invadidas da América do Sul. A região barcode do gene mitocondrial 
COI de 387 espécimes de diferentes localidades da América do Sul foi sequenciada. 
Desse total, 266 sequências foram 98-100% correspondentes às sequências de 
referência de H. armigera depositadas em bancos públicos de dados de 
sequenciamento. As sequências foram alinhadas com outras espécies da família 
Noctuidae e a árvore filogenética foi inferida pelos seguintes métodos: Neighbor- 
joining, usando os modelos K2P e p-distance, Inferência Bayesiana e Máxima 
Verossimilhança, o que reforçou a identidade dos indivíduos. Haplótipos do gene  
COI e Cyt b foram comparados com os haplótipos encontrados em outros países ao 
redor do mundo, porém não foi encontrada nenhuma correlação que indicasse   uma 
fonte da introdução. As redes de haplótipos do gene COI, COII, Cyt b e desses 
genes concatenados mostraram alta diversidade genética, o que não seria esperado 
para uma população que teria passado recentemente por um gargalo em 
decorrência de um efeito fundador. Parâmetros populacionais mostraram ausência 
de estruturação além de haplótipos amplamente distribuídos. Parâmetros 
demográficos indicaram população em expansão. A modelagem de nicho mostrou 
que a região Nordeste e Centro-Oeste são as que possuem as condições climáticas 
e ambientais mais favoráveis ao estabelecimento da H. armigera. Essa análise 
suporta os resultados que indicam que as populações dessas regiões sofrem uma 
expansão mais intensa e recebem um maior número de migrantes vindos de outras 
regiões. Os resultados desse trabalho contribuem para uma melhor compreensão 
sobre o comportamento dessa espécie no continente americano recém-invadido, 













Among the 18 species that comprise the genus Helicoverpa (Lepidoptera: 
Noctuidae), H. armigera (Hübner, 1808) stands out as the most impactful agricultural 
pest in the Old World. This species was considered nonexistent in the Americas 
when, in early 2013, it was identified parasitizing soybean and cotton in Brazil. 
Subsequently, the record of their occurrence was expanded in the country and also  
in neighboring countries, leading to agricultural and economic losses. H. armigera is  
a highly polyphagous species, with more than 180 different host plants. Adult females 
have high fertility and caterpillars prefer to infest reproductive structures of the plant, 
directly affecting agricultural production. Individuals of this species can also migrate 
great distances and are highly resistant to insecticides. In tropical regions,  
populations produce as many as 11 generations per year. The population size and 
the number of generations are influenced mainly by the hot climate and the  
availability of hosts. Optimal conditions can be found in most of the cultivated regions 
of Brazil. Due to the great morphological similarity, other species from Noctuidae 
family like Heliothis virescens, Helicoverpa assulta, H. punctigera and H. zea may be 
mistaken for H. armigera, what compromises pest management policies. Thus,  
proper identification of the species is essential to agriculture. Beyond economic 
considerations, we are interested in the comprehension of genetic diversity and 
population and demographic dynamics in the regions recently invaded of South 
America. 387 specimens from different localities in South America had a region from 
mitochondrial gene COI sequenced, of which 266 matched 98-100% with H.  
armigera reference sequences deposited in public databases. Sequences were 
aligned with other species of Noctuidae family and the phylogenetic tree was inferred 
by the following methods: Neighbor-joining, using K2P and p-distance models, 
Bayesian Inference and Maximum Likelihood Modelling. The COI and Cyt b gene 
haplotypes were compared with other haplotypes found in other countries around the 
world, however it a correlation was not observed that could indicate a source of 
introduction. Haplotypes networks of COI, COII, Cyt b gene and these concatenated 
genes showed a high genetic diversity, which would not be expected for a population 
that had recently undergone a bottleneck due to a founder effect. Population 
parameters showed no structure and haplotypes widely distributed. Demographic 
parameters indicated a population in expansion. The niche modeling showed that the 
Northeast and Midwest regions are those with climactic and environmental conditions 
suitable for H. armigera establishment. This analysis supported the results that 
indicate that the populations of these regions suffer a more intense expansion and 
receive a greater number of migrants from other regions. The findings of this study 
contribute to a better understanding of this species' behavior in the newly invaded 
American continent and they can support more efficient strategies for control of this 
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Figura 1. a) Adulto de H. armigera; b) lagarta de H. armigera parasitando soja; c) 
Vista dorsal e d) ventral de um indivíduo adulto. Barra=1 cm. Pag. 25 
 
Figura 2. Distribuição geográfica da espécie H. armigera no mundo. Fonte: CABI - 
Centre for Agriculture and Biosciences International; Invasive Species Compendium 
http://www.cabi.org/isc/datasheet/26757 Pag. 28 
 
Figura 3. Localização dos sítios de H. armigera amostrados. Pag. 36 
 
 
Figura 4. a) Armadilha luminosa para a captura de indivíduos adultos (FOTO: 
Barbosa, 2012, cartilha Ações de manejo da    Helicoverpa armigera, Fundação BA); 
b) armadilha tipo delta com o feromônio específico da espécie em seu interior, tendo 
como alvos os machos de H. armigera (Leonardo Gottems, “Novo feromônio para 
monitoramento da Helicoverpa armigera é lançado no Brasil” em Agrolink). Pag. 37 
 
Figura 5. Divisão das amostras em quatro grandes regiões geográficas para 
proceder as análises de dispersão entre elas. Pag. 43 
 
Figura 6. Ocorrências de H. armigera usadas para a modelagem de nicho. 
Ocorrências consideraram ambos os bancos de dados (a) ALL e (b) CONF+LIT. 
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Figura 7. Modelos estimando cinco diferentes cenários com relação ao efeito 
fundador de H. armigera na América do Sul. θi tamanho populacional. Pag. 48 
 
Figura 8. Modelos estimando sete diferentes cenários que englobam diferentes 
padrões de dispersão de indivíduos de H. armigera na América do Sul. θi tamanho 
populacional. Setas horizontais para o primeiro modelo representam igual taxa de 
dispersão entre todas as populações e as setas dos modelos seguintes representam 
a    dispersão    mais   intensa    no    sentido    unidirecional    entre    as populações 




Figura 9. Número de indivíduos com a região barcode do gene COI sequenciada 
com alta similaridade com sequências de referência depositadas em bancos 
públicos. Pag. 51 
 
Figura 10. Distribuição geográfica das sequências com alta similaridade ao gene  
COI (barcode) de Helicoverpa armigera disponíveis em bancos públicos de 
sequenciamento. Pag. 52 
 
Figura 11. Árvore filogenética consenso baseada na sequência parcial do gene 
mitocondrial COI (658 pb) inferida sob quatro diferentes métodos. Spodoptera 
frugiperda foi usada como outgroup. Números sobre os ramos se referem aos 
valores de bootstrap dos nós para K2P e distância p sob Neighbor-joining e os 
valores abaixo dos ramos se referem à probabilidade posterior para a Inferência 
Bayesiana e valores de bootstrap para Máxima Verossimilhança. Pag. 53 
 
Figura 12. Detalhe ampliado da topologia alternativa das amostras de H. armigera 
baseada em análise Bayesiana evidenciando alguns agrupamentos com altos 
valores de Probabilidade Posterior (PP). Os três agrupamentos mais freqüentes são 
posicionados geograficamente no mapa parcial da América do Sul. Pag. 54 
 
Figura 13. Rede de haplótipos baseada no gene COI. Cada sequência única 
(haplótipo) está representada por um círculo. Linhas entre os haplótipos  
representam um passo de mutação, enquanto os pontos pretos são haplótipos 
intermediários não observados. Cada haplótipo está em escala de acordo com a sua 
frequência e estão nomeados de H1 (mais frequente) à H19 (mais raro). 
Localizações geográficas das amostras são indicadas pelas cores (13 Estados 
brasileiros mais AR=Argentina e PG=Paraguai). À direita, a rede foi comparada com 
as redes geradas por Li et al. (2011) e por Leite et al. (2014) estando destacados os 
haplótipos que se repetem. Pag. 56 
 
Figura 14. Proporção de cada haplótipo do gene COI encontrado nesse trabalho 
comparado    à    proporção    dos    mesmos    haplótipos    observados    em  outros 




Figura 15. Rede de haplótipo do gene COI aferida para as sequências encontradas 
nesse trabalho, outras sequências encontradas no Brasil descritas por Leite et al., 
2014 e demais sequências obtidas de indivíduos de outros continentes. Pag. 58 
 
Figura 16. Rede de haplótipos baseada no gene Cyt b. Cada sequência única 
(haplótipo) está representada por um círculo. Linhas entre os haplótipos  
representam um passo de mutação, enquanto os pontos pretos são haplótipos 
intermediários não observados. Cada haplótipo está em escala de acordo com a sua 
frequência e estão nomeados de H1 (mais frequente) à H14 (mais raro). 
Localizações geográficas das amostras são indicadas pelas cores (13 Estados 
brasileiros mais AR=Argentina e PG=Paraguai). Abaixo à direita é mostrada a 
comparação entre a rede gerada nesse trabalho com a rede gerada por Tay et al. 
(2013) estando destacados em azul os haplótipos que se repetem. Pag. 60 
 
Figura 17. Proporção de cada haplótipo do gene COI encontrada nesse trabalho e 
comparada à proporção dos mesmos haplótipos observados em outros 
países/continentes. Pag. 61 
 
Figura 18. Rede de haplótipo do gene Cyt b aferida para todas as sequências 
disponíveis em bancos públicos mais as sequências obtidas nesse trabalho. Pag. 61 
 
Figura 19. Rede de haplótipos baseada no gene COII. Cada sequência única 
(haplótipo) está representada por um círculo. Linhas entre os haplótipos  
representam um passo de mutação, enquanto os pontos pretos são haplótipos 
intermediários não observados. Cada haplótipo está em escala de acordo com a sua 
frequência e estão nomeados de H1 (mais frequente) à H19 (mais raro). 
Localizações geográficas das amostras são indicadas pelas cores (13 Estados 
brasileiros mais AR=Argentina e PG=Paraguai). Pag. 62 
 
Figura 20. Rede de haplótipos baseada nas sequências parciais de DNAmt COI, 
COII e Cyt b concatenadas (1646 pb). Cada sequência única (haplótipo) está 
representada por um círculo. Linhas entre os haplótipos representam um passo de 
mutação, enquanto os pontos pretos são haplótipos intermediários não  observados. 
 
Cada haplótipo está em escala de acordo com a sua frequência e estão nomeados 
de H1 (mais frequente) à H50 (mais raro). Localizações geográficas das amostras 
são indicadas pelas cores (13 Estados brasileiros mais AR=Argentina e 
PG=Paraguai). Pag. 64 
 
Figura 21. Haplótipos baseados nas sequências parciais de DNAmt COI, COII e Cyt 
b concatenadas (1646 pb) separados por Estados brasileiros e mais duas regiões 
sul-americanas (Argentina e Paraguai). As barras representam os haplótipos que 
estão em escala de acordo com o número de indivíduos estudados e a nomenclatura 
é a mesma utilizada na figura 20. Pag. 65 
 
Figura 22. Distribuição das diferenças nucleotídicas pareadas baseada nas 
sequências parciais do DNAmt COI, COII e Cyt b concatenadas (1646 pb). É  
indicado o número de mismatches para cada duas sequências pareadas. A linha 
tracejada representa a distribuição das diferenças pareadas observadas e a linha 
contínua corresponde à distribuição esperada. O valor de raggedness está indicado. 
Em (a), a linha contínua simula a distribuição esperada para uma população em 
tamanho constante e em (b), a linha contínua simula o esperado para uma  
população em rápido crescimento segundo o programa DnaSP v.5.10 (LIBRADO & 
ROZAS, 2009). Pag. 69 
 
Figura 23. Em (a) é apresentado o resultado para o Fs de Fu para cada uma das 
quatro regiões. Em (b) é apresentado o resultado para a distribuição das diferenças 
nucleotídicas pareadas para as mesmas regiões onde a linha tracejada e em preto é 
a distribuição observada e a linha contínua e azul é a esperada para uma população 
em rápido crescimento. As análises foram baseadas nas sequências parciais de 
DNAmt COI, COII e Cyt b concatenadas (1646 pb). Pag. 70 
 
Figura 24. Número efetivo de migrantes por geração (Nem) (a) deixando e (b) 
chegando a cada população. A magnitude do gradiente mostra quantos migrantes 
estão deixando e chegando a cada população e a espessura da seta indica a 
quantidade de migrantes entre duas populações específicas. As análises foram 
baseadas nas sequências parciais de DNAmt COI, COII e Cyt b concatenadas (1646 




Figura 25. Avaliação obtida para cada uma das duas abordagens (ALL  e 
CONF+LIT) em cada um dos seis algoritmos. Avaliação considerando (a) o valor de 
TSS em (log+1) e (b) os preditos valores para H. armigera. Pag. 72 
 
Figura 26. Distribuições individuais finais para H. armigera produzidas por cada 
algoritmo de modelagem. Predições consideraram os bancos de dados ALL (coluna 
um) e CONF+LIT (coluna dois) assim como a diferença entre cada abordagem para 
cada algoritmo (vermelho: áreas preditas apenas considerando ALL; azul: áreas 
preditas somente por CONF+LIT; púrpura: áreas preditas pelos dois bancos de 
dados). Pag. 73 
 
Figura 27. Distribuição final para a espécie H. armigera. Distribuição produzida por 
cada um dos seis algoritmos de modelagem considerando os bancos de dados de 
ocorrência (a) ALL e (b) CONF+LIT e sua distribuição somada (em vermelho). Pag. 
74 
 
Figura 28. Genoma mitocondrial da espécie H. armigera analisado no programa 
MetAMiGA (http://amiga.cbmeg.unicamp.br; FEIJÃO et. al., 2006). Fonte dos dados: 
“Helicoverpa armigera mitochondrion, complete genome” número de acesso ao 
GenBank: GU188273. Pag. 100 
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1 - INTRODUÇÃO 
 
 
1.1 Semelhança de Helicoverpa armigera com outras espécies 
 
 
Dentre as 18 espécies que compõe o gênero Helicoverpa (Lepidoptera: 
Noctuidae) (MITTER et al., 1993) destaca-se a Helicoverpa armigera (Hübner, 1808) 
(Figura 1) por ser extremamente polífaga, ou seja, com capacidade de se alimentar  
e se desenvolver em uma grande quantidade de plantas hospedeiras (ÁVILA et al., 
2013). H. armigera é considerada a praga mais importante da ordem, disseminada 
praticamente por todo o Velho Mundo (BEHERE et al., 2007). O gênero possui 
outras espécies como H. zea (Boddie, 1850) conhecida no Brasil como lagarta-da- 
espiga-do-milho e presente nas Américas, H. punctigera (Wallengren, 1860) que 
também é uma espécie polífaga, porém endêmica da Austrália e H. assulta  
(Guenée, 1852) que se alimenta apenas de Solanaceae. Demais espécies do  




Figura 1. a) Adulto de H. armigera; b) lagarta de H. armigera parasitando soja; c) Vista dorsal e d) 







Devido à grande semelhança morfológica e ecológica, indivíduos de  
outras espécies da família Noctuidae como Heliothis virescens (Fabricius, 1777), 
conhecida no Brasil como lagarta da maçã do algodoeiro, Helicoverpa assulta, H. 
punctigera e H. zea podem facilmente ser confundidos com H. armigera (VENETTE 
et al., 2003). H. zea e H. armigera podem, inclusive, formar híbridos férteis em 
condições de laboratório (HARDWICK, 1965; LASTER & HARDEE, 1995) e são 
particularmente indistinguíveis entre si, exceto por exames complexos da estrutura 
reprodutiva masculina (HARDWICK, 1965; POGUE, 2004). 
A incongruência na classificação taxonômica de H. armigera ao longo da 
segunda metade do século XX também contribuiu para dificultar a adequada 
identificação da espécie nesse período (HARDWICK, 1965; VENETTE et al., 2003; 
POGUE, 2004; EPPO, 2015). Até 1965, H. armigera e H. zea eram consideradas 
coespecíficas, classificadas como Heliothis armigera, até que Hardwick (1965) criou 
o gênero Helicoverpa e elucidou a posição taxonômica das duas espécies no novo 
gênero. 
Dados mostrando a alta similaridade genética entre H. armigera e H. zea 
na região barcode (COI) do genoma mitocondrial e a filogenia baseada nessa região 
(BEHERE et al., 2007) reforçam a hipótese de que H. zea tanto do norte quanto do 
sul do continente americano teriam evoluído há não mais que 1,5 milhões de anos 
atrás a partir do ancestral comum entre H. zea e H. armigera (MALLET et al., 1993). 
 
1.2 Características bioecológicas de H. armigera 
 
 
O ciclo de vida dessa espécie compreende as fases de ovo, larva, pupa e 
adulto. A incubação do ovo pode durar de três (a 25ºC) a 14 dias (número de dias 
inversamente proporcional à temperatura do ambiente) (VENETTE et al., 2003). 
Após a eclosão, a larva pode completar até sete instars (HARDWICK, 1965). O 
tempo para completar todo o período larval pode variar de 12 até 36 dias e seu 
desenvolvimento depende, em primeiro lugar, da temperatura e em segundo lugar, 
da qualidade nutricional do hospedeiro (VENETTE et al., 2003). 
A pré-pupa dura de um a quatro dias, quando ela se move para abaixo da 
superfície do solo, e o estágio de pupa pode durar de 6 a 33 dias, variável de acordo 





quente e seco, o indivíduo pode entrar em diapausa, condição na qual pode 
permanecer por vários meses (VENETTE et al., 2003). 
Após emergirem do solo, os adultos sobrevivem de 5 a 36 dias 
dependendo da qualidade da alimentação, temperatura, disponibilidade de água 
entre outros fatores (VENETTE et al., 2003). O acasalamento acontece de um a 
quatro dias após a emergência e pode ocorrer mais de uma vez (KING, 1994). A 
oviposição começa entre dois e seis dias após a emergência. Após a incubação, a 
lagarta nasce e o ciclo recomeça (VENETTE et al., 2003). 
Entre as características que tornam a H. armigera uma importante praga 
agrícola, destaca-se o fato de ser uma espécie altamente polífaga que tem como 
hospedeiro mais de 180 diferentes espécies vegetais de mais de 45 famílias 
diferentes, tanto naturais quanto cultivares de grande importância econômica para 
diferentes países (SEYMOUR & JONES, 2001; VENETTE et al., 2003). As lagartas 
infestam com maior frequência estruturas reprodutivas, tais como brotos, flores, 
inflorescência, vagens e frutos afetando diretamente a produção agrícola (ÁVILA et 
al., 2013; EMBRAPA, 2013). 
Em áreas tropicais, populações de H. armigera podem chegar a 
apresentar até 11 gerações por ano o que faz com que possam infestar múltiplas 
culturas em variados estágios de desenvolvimento (REED, 1965; TRIPATHI & 
SINGH, 1991). No entanto, a sobreposição de gerações torna difícil a determinação 
exata do seu número. As condições climáticas são consideradas um fator chave que 
restringe a distribuição da espécie, o que tem favorecido o seu não estabelecimento 
em certas regiões da Europa (LAMMERS & MACLEOD, 2007). De acordo com King 
(1994), o tamanho populacional e o número de gerações são determinados 
principalmente pelo clima quente e pela disponibilidade de espécies hospedeiras. 
Estes fatores se encontram em suas condições ótimas em grande parte das regiões 
cultivadas brasileiras. 
Há trabalhos que reportam indícios de migração de indivíduos de H. 
armigera ao longo de grandes áreas na Europa (PEDGLEY, 1985), na Austrália 
(DALY & GREGG, 1985) e na região do deserto do Saara (NIBOUCHE et al., 1998). 
Também já é conhecido que a praga sobrevive e se mantém ativa mesmo em 
condições desfavoráveis (FITT, 1989), além de apresentar altos níveis de resistência 
a inseticidas (WOLFENBARGER et al., 1981). 





laboratório já foi observada a produção de 730 até 1.702 ovos por fêmea (VENETTE 
et al., 2003). Não há estimativas confiáveis sobre a fecundidade no campo 
(KRITICOS et al., 2015). 
Em síntese, H. armigera possui diversas características que a tornam 
preocupante para o sistema agrícola em todas as regiões do mundo onde a espécie 
ocorre. 
 
1.3 Uma importante praga para a agricultura 
 
 
Helicoverpa armigera tem potencial para causar muitos prejuízos nos 
locais onde ocorre (REED & PAWAR, 1982) sendo a mais impactante praga agrícola 
do velho mundo (TAY et al., 2013). Ela é encontrada em 26 países da Europa, 41 da 
Ásia, 47 da África e 19 da Oceania (Figura 2), onde causa severas perdas em 
diversas culturas, principalmente algodão, tomate e milho (EPPO, 2015). 
 
 
Figura 2. Distribuição geográfica da espécie H. armigera no mundo. Fonte: CABI - Centre for 




A European and Mediterranean Plant Protection Organization (EPPO) 
recomenda que os países importem materiais de propagação apenas de áreas onde 
não ocorra H. armigera ou de onde ela não tenha sido detectada nos últimos três 
meses (EPPO, 2015). De 1985 a 2003, Venette et al. (2003) reportaram 4.431 
interceptações de indivíduos do gênero Helicoverpa nos portos e aeroportos dos  





Em virtude da ampla distribuição geográfica e diversidade de  
hospedeiros, Paterson (1991) levantou a possibilidade de H. armigera ser um 
complexo de espécies crípticas. Porém, trabalhos recentes não têm encontrado 
estruturação populacional significativa e nem diferenças genéticas associadas às 
plantas hospedeiras. O que se tem encontrado é um intenso fluxo gênico entre as 
populações demonstrado por marcadores mitocondriais como COI (BEHERE et al., 
2007;  LI  et  al.,  2011;  MASTRANGELO  et  al.,  2014;  LEITE  et  al.,  2014),  COII 
(MASTRANGELO et al., 2014) e Cyt b (TAY et al., 2013) e marcadores nucleares 
como os Exon-Primed Intron-Crossing, EPIC (BEHERE et al., 2013). 
Entre 1969-1970, na Nova Zelândia, as lagartas consumiram mais de  
50% de folhagem de 60% de Pinus radiata jovens (EPPO, 2015) e no ano de 1992, 
causaram uma perda estimada de $1,3 bilhões nas culturas de algodão na região de 
Yellow River, ao norte da China (SHENG, 1993). Estima-se que seja de  cinco 
bilhões de dólares as perdas anuais referentes a essa praga, englobando as perdas 
na produção e os gastos com o seu controle. Cerca de 50% de todo o inseticida 
usado na Índia e China, dois grandes produtores agrícolas mundiais, destina-se 
unicamente para o manejo dessa lagarta, onde mais de 40% da renda dos 
fazendeiros é comprometida para o seu controle (LAMMERS & MACLEOD, 2007). 
Desde 1985, Venette et al. (2003) reportaram 4.431 interceptações de H. 
armigera e outras espécies do gênero nos portos e aeroportos dos EUA, com uma 
taxa anual de 280±12 interceptações, sendo considerada até então um organismo 
exótico de alto risco de invasão naquele país. A cautela com relação à invasão 
dessa praga nos EUA fez com que fossem utilizadas, de forma regular e preventiva, 
armadilhas com feromônios específicos para a praga, dada a sua relevância 
(VENETTE et al., 2003). Porém, como será mencionado no item 1.4, a presença da 
praga foi recentemente registrada nos EUA. 
 
1.4 Introdução no continente americano e prejuízos causados 
 
 
O Brasil é tradicionalmente reconhecido como um importante fornecedor 
de alimento para o mundo, tendo grande destaque na exportação de vários produtos 
e um desempenho classificado como excepcional (FAO, 2012). O agronegócio 
brasileiro é suficientemente produtivo para abastecer a população interna de cerca 





com uma receita anual de cerca de 100 bilhões de dólares, desempenhando  
também papel de destaque no contexto sócio-econômico nacional (MAPA, 2013a). 
Para 2023, é projetada uma produção brasileira de grãos de 222,3 milhões de 
toneladas, ou seja, 20,7% de aumento em relação à safra atual (MAPA, 2013a). O 
termo “grãos” denominado pela Companhia Nacional de Abastecimento, Conab, 
corresponde ao que o IBGE classifica como cereais, leguminosas e oleaginosas. 
Esse resultado é superior à expansão prevista de área cultivada, que seria de 8,2%, 
caracterizando um crescimento baseado na produtividade. As projeções indicam que 
a área total cultivada deve passar para 57,3 milhões de hectares até 2023 (MAPA, 
2013a). 
Vários fatores podem comprometer negativamente esse alto potencial de 
produção agrícola, dentre eles, a invasão de espécies exóticas altamente 
prejudiciais. De acordo com a Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuária, 
EMBRAPA (2013), nas lavouras brasileiras a partir de fevereiro de 2012, 
particularmente na região do cerrado, lagartas do gênero Helicoverpa foram 
identificadas em “níveis populacionais nunca antes registrados” atacando milho, 
algodão, soja, feijão comum, feijão caupi, milheto, sorgo e outras plantas. No 
entanto, na ocasião, os espécimes não foram identificados, mas presumido se 
tratarem de H. zea. Porém, muitas plantações foram atacadas na mesma região, 
com uma alta infestação e uma reduzida eficiência dos métodos de controle o que 
não deveria ter ocorrido caso a espécie em questão fosse mesmo H. zea. 
Já na safra 2012/2013, foi estimado um prejuízo na ordem de R$2 bilhões 
na produção de grãos e fibras no Oeste da Bahia em conseqüência do ataque de 
lagartas muito parecidas com as identificadas anteriormente pela EMBRAPA (ADAB, 
2013). Assim, no início de 2013, a espécie H. armigera foi identificada pela primeira 
vez em território nacional por meio da análise morfológica da genitália masculina, 
infestando culturas de soja e algodão nos Estados de Goiás, Bahia e Mato Grosso 
(CZEPAK et al., 2013). Até então, H. armigera era considerada inexistente no 
continente americano e considerada uma praga quarentenária A1 no Brasil. Praga 
quarentenária é um organismo animal ou vegetal, na sua maioria, exótico, que pode 
ser transportado por atividades humanas e que constitui uma potencial ameaça à 
agricultura do país. Uma praga é classificada como A1 quando não está presente no 
país importador e A2 quando está presente, porém com disseminação localizada e 





Posteriormente, a presença da H. armigera no Brasil foi comprovada por 
outros pesquisadores que fizeram a caracterização molecular por meio da 
amplificação de sequências específicas de DNA mitocondrial (DNAmt) (SPECHT et 
al., 2013; TAY et al., 2013; MASTRANGELO et al., 2014). Os fragmentos 
amplificados correspondem às regiões parciais do gene Citocromo b (Cyt b) e das 
subunidades I e II do gene Citocromo c Oxidase (COI e COII respectivamente). 
Consequentemente, o registro de sua ocorrência no Brasil foi ampliado para 
localidades como Distrito Federal, Paraná, Piauí e Roraima. No dia 24 de dezembro 
de 2013, o Ministério da Agricultura, Pecuária e Abastecimento, MAPA, excluiu a 
espécie H. armigera da Lista de Pragas Quarentenárias Ausentes (A1) por meio do 
Art. 1º da Instrução Normativa Número 59 (MAPA, 2013b). 
As características biológicas da espécie, a intensa estiagem nos meses  
de janeiro a março de 2012 e má distribuição das chuvas na safra 2012/2013 
favoráveis à H. armigera (ADAB, 2013) e o “processo cumulativo de práticas de 
cultivo inadequadas” (EMBRAPA, 2013), sugerem a sua rápida adaptação, danos 
causados e distribuição geográfica ampla pelo país em um curto espaço de tempo. 
Ávila et al. (2013) citam que até 2013, os danos econômicos mais significativos 
causados por H. armigera no Brasil foram registrados nas culturas do  algodão, 
milho, soja, feijão, tomate e sorgo. Mais recentemente, indivíduos dessa espécie tem 
sido reportados na Argentina (MURÚA et al., 2014; ARNEODO et al., 2015), 
Paraguai, Bolívia, Uruguai (KRITICOS et al., 2015) e Porto Rico (NAPPO, 2015a). 
Mastrangelo et al. (2014) salientaram o potencial risco de sua 
disseminação através do norte do Brasil para as América Central e do Norte em 
função de sua alta capacidade de dispersão. Assim se torna necessário que os 
trabalhos já iniciados tenham continuidade para também se verificar a extensão 
desses eventuais riscos e seu impacto nas diferentes culturas e países com  
registros de infestação por esta praga. Três adultos foram identificados pela Animal 
Plant Health Inspection Service, APHIS, em plantações de tomate na Florida, EUA, 
em 2015 (NAPPO, 2015b). Caso essa espécie se estabeleça nos EUA, é altamente 
provável que cause severos prejuízos econômicos e ambientais, sendo esperadas 
perdas econômicas em culturas do algodão e milho superiores às perdas causadas 





1.5 Análises genéticas e populacionais de H. armigera no mundo 
 
 
O genoma mitocondrial animal é uma molécula geralmente pequena e 
compacta se comparado ao genoma nuclear. O DNAmt também possui 
particularidades que o diferenciam do material genético nuclear como se organizar 
estruturalmente em duplo filamento circular e se encontrar em abundância, estando 
presente em muitas cópias dentro de uma única célula. O genoma mitocondrial 
possui herança predominantemente materna, sendo assim haplóide que  se 
comporta como um único haplótipo, sem apresentar recombinação. Possui uma taxa 
evolutiva (substituições de base) mais alta do que o genoma nuclear. A maior parte 
do genoma mitocondrial animal se caracteriza pela inexistência de introns, 
transposons, pseudogenes ou DNA repetitivo (Avise, 2004). Em razão dessas 
características, o DNAmt tem sido amplamente usado em estudos evolutivos, de 
genética de populações e filogenia. 
Informações a respeito da diversidade e estrutura genética da H. armigera 
na América do Sul são importantes para a criação de estratégias de controle efetivo 
em áreas infestadas, além da compreensão em tempo-real sobre a dinâmica 
populacional de uma severa praga em um continente recém-invadido. Estudos 
populacionais dessa praga baseados em marcadores mitocondriais, e por meio de 
análises comparativas com trabalhos prévios, tem destacado a importância da 
dispersão e do fluxo gênico para o seu manejo. 
Nibouche et al. (1998) estudaram populações dessa praga por meio de 
isozimas e não encontraram indícios de que o deserto do Saara possa representar 
uma barreira geográfica capaz de impedir migrações dessa espécie a longas 
distâncias, pelo menos ao ponto de homogeneizar geneticamente indivíduos das 
populações ao norte e ao sul do deserto. 
Behere et al. (2007) reportaram a baixa variabilidade genética de H. 
armigera observada entre populações da África, Ásia e Austrália. Utilizando uma 
região parcial do gene COI do DNAmt, concluíram que apenas quatro haplótipos 
respondiam por mais de 80% da variabilidade genética observada e que todos os 
haplótipos presentes em mais de um indivíduo possuíam uma ampla distribuição 
geográfica. Indivíduos de H. armigera proveniente da Austrália, Ásia e África podem 
se cruzar em condições de laboratório sem reduzir a viabilidade ou a fecundidade da 





A capacidade de migrar por longas distâncias é consistente com o alto 
fluxo gênico, baixos valores de FST, ausência de estruturação populacional em vários 
níveis hierárquicos e homogeneidade de haplótipos para o gene COI do DNAmt 
observado entre populações da África, Ásia e Austrália (BEHERE et al., 2007). 
Tay et al. (2013) analisaram seis amostras de H. armigera do Estado de 
Mato Grosso combinando sequências parciais dos genes mitocondriais COI e Cyt b. 
Entretanto, de acordo com Tay et al. (2013), não foi possível definir a origem da 
introdução da espécie no Brasil, embora tenham sugerido que as amostras de Mato 
Grosso devam ter vindo de múltiplas incursões recentes ou de uma única incursão 
de populações mistas de H. armigera. 
A utilização do marcador COI isoladamente ou em conjunto com Cyt b  
tem permitido distinguir espécimes de H. armigera e H. zea dentre outras espécies 
da família Noctuidae (BEHERE et al., 2008; TAY et al., 2013; LEITE et al., 2014). 
Nesse contexto, o presente estudo deu continuidade e expandiu as análises  
iniciadas no nosso laboratório (Laboratório de Genética e Evolução  Animal, 
LabGEA) por Mastrangelo et al. (2014) para uma compreensão mais abrangente 
sobre as características genéticas e populacionais da espécie H. armigera no Brasil. 
Assim, esse trabalho tem por objetivo ampliar as informações já  
existentes acerca do padrão de distribuição populacional e características genéticas 
dessa espécie, enfocando na sua dinâmica no continente americano recém- 
colonizado. Por se tratar, até o momento, do estudo com a maior abrangência dessa 
praga no Novo Mundo, é provável que esses dados sejam mais representativos das 
características genéticas atuais da espécie. Por meio da melhor compreensão sobre 
a estruturação populacional e variabilidade genética da praga, podem ser 
investigadas eventuais populações reprodutivamente isoladas, rotas de fluxo gênico 
associadas às condições climáticas ou ambientais e padrões migratórios entre 
diferentes populações. Também se mostra relevante investigar a região geográfica 
da origem da infestação no Brasil, pois H. punctigera e H. assulta representam um 
risco de introdução e infestação no país, o que poderia direcionar maiores esforços 
para regiões com potencial risco de invasão. 
Nesse cenário, os objetivos específicos desse projeto são: 
1 – Avaliar a variabilidade genética de diferentes populações de H. 
armigera utilizando os marcadores COI, COII e Cyt b do DNAmt; 





meio da análise desses marcadores; 
3 – Baseado nos marcadores mitocondriais, verificar o provável padrão de 
dispersão da espécie; 
4 – Utilizar algoritmos de modelagem de nicho para predizer a distribuição 
das populações analisadas na América do Sul; 
5 – Investigar possíveis origens da introdução de H. armigera no Brasil. 
A elucidação dessas questões poderá beneficiar diretamente agricultores 
e técnicos do Brasil e de outros países que precisam acompanhar e compreender o 
comportamento dos indivíduos de H. armigera nos novos ambientes das Américas, 
além de pesquisadores que trabalham diretamente com essa praga, ampliando os 
conhecimentos biológicos da espécie. Também fornecerá informações que podem 
auxiliar no desenvolvimento de estratégias ótimas de políticas públicas visando um 






2 - MATERIAL E MÉTODOS 
 
 
2.1 Coleta das amostras 
 
 
Para a obtenção dos espécimes de H. armigera, o projeto contou com o 
apoio de diversas entidades: Laboratório de Resistência de Artrópodes à Táticas de 
Controle da ESALQ/USP; Agência Estadual de Defesa Agropecuária da Bahia 
(ADAB); Sindicato dos Produtores Rurais de Iraí de Minas; Defesa Vegetal do 
Ministério da Agricultura, Pecuária e Abastecimento –MAPA– de Mato Grosso; 
Agência de Defesa Sanitária Agrosilvopastoril do Estado de Rondônia (IDARON); 
Universidade Estadual do Piauí (UESPI); Universidade Federal de Viçosa (UFV); 
Organização das Cooperativas do Estado de São Paulo (OCESP); Associação 
Paulista dos Produtores de Algodão (APPA); empresa Biosphere; Embrapa CPAF- 
RR; CNPASA-TO; dentre outros. 
Até o momento, coletas foram feitas em 53 cidades de 13 Estados 
brasileiros  (RS,  SP,  MS,  MT,  RO,  PA,  RR,  TO,  MA,  PI,  BA,  MG  e  GO),    um 
departamento paraguaio (Alto Parana) e uma província argentina (Tucumán) (Figura 
3), compreendendo uma ampla escala geográfica na América do Sul para H. 
armigera. Do total de amostras coletadas, 396 espécimes se mostraram viáveis para 
as análises desde a extração de DNA até o sequenciamento da região barcode do 
gene COI. Os indivíduos da Ordem Lepidoptera, tanto adultos quanto lagartas, foram 
coletados em variadas culturas como soja, milho, milheto, algodão (convencional e 
transgênico), sorgo, café, feijão, girassol, melancia, capim, beldroega, além de 







Figura 3. Localização dos sítios de H. armigera amostrados. 
 
 
As lagartas foram coletadas por meio de vistoria direta nas plantas das 
quais se alimentavam ou, adicionalmente, por meio do uso de pano de batida nas 
culturas apropriadas, como a soja. O pano de batida é constituído de dois bastões  
de madeira unidos entre si por um pano ou plástico branco medindo um metro de 
comprimento por um metro de largura. Ele é colocado no solo, entre duas fileiras 
adjacentes da planta as quais são inclinadas em sua direção e vigorosamente 
batidas, derrubando sobre ele os insetos que estiverem sobre as plantas (CORRÊA- 
FERREIRA, 2012). Já os adultos foram coletados por dois métodos distintos: Por 
meio de armadilhas luminosas (Figura 4a) ou armadilhas tipo delta com piso adesivo 
iscadas com o feromônio sexual sintético BioHelicoverpa® da empresa Bio Controle 







Figura 4. a) Armadilha luminosa para a captura de indivíduos adultos (Coagru Cooperativa 
Agroindustrial União, Preocupação com Helicoverpa); b) Preparação da armadilha tipo delta com piso 
adesivo e o feromônio específico da espécie em seu interior, tendo como alvos os machos de H. 
armigera (Sul Goiano Agronegócios, Armadilha para Helicoverpa armigera da BioControle - Parte 2). 
 
 
Logo após a coleta em campo, cada espécime foi armazenado em tubo 
individualizado, fixado em etanol (70% ou puro) e mantido em freezer ou congelador 
(-20 ºC) até ser enviado ao LabGEA (Laboratório de Genética e Evolução Animal, 
CBMEG, Unicamp). No LabGEA, foram realizadas as análises moleculares para a 
identificação da espécie e, no caso de ser H. armigera, foram realizadas as análises 
genéticas e populacionais subsequentes. Também foram incluídas as extrações de 
DNA e sequências obtidas por Mastrangelo et al. (2014), as quais continuam sendo 
utilizadas para o acesso aos marcadores moleculares não investigados pelos 
autores. Todos os vouchers estão armazenados em freezer (-20ºC). 
 
2.2 Análises moleculares 
 
2.2.1 EXTRAÇÃO DE DNA TOTAL 
 
 
A extração de DNA total foi feita das lagartas e adultos, utilizando-se os 
tecidos da região das “falsas pernas” e abdominais, respectivamente. O DNA total foi 
isolado conforme o protocolo padrão de fenol:clorofórmio descrito por Azeredo-Espin 
et al. (1991) e modificado por Infante-Vargas & Azeredo-Espin (1995). O DNA foi 
precipitado adicionando 0.05 volumes de Acetato de Sódio (3M) e 2.5 volumes de 
ETOH absoluto gelado (-20°C) e ressuspendido em 100-200μl de tampão T.E 
(pH7,4, 10mM Tris.Cl, 1mM EDTA). Em seguida, o DNA extraído foi armazenado a - 





2.2.2 AMPLIFICAÇÃO VIA PCR E SEQUENCIAMENTO DOS MARCADORES 
MOLECULARES 
 
A amplificação via PCR foi realizada para três marcadores moleculares 
mitocondriais: os fragmentos parciais dos genes Citocromo c oxidase subunidade I 
(COI – região barcode), e subunidade II (COII) e Citocromo b (Cyt b) (Anexo  1, 
Figura 28). Esses marcadores mitocondriais apresentam informações  suficientes 
para diferenciar H. armigera de H. zea e demais espécies, conforme verificado por 
outros autores (BEHERE et al., 2007; BEHERE et al., 2008; LI et al., 2011; TAY et 
al., 2013; MASTRANGELO et al., 2014; LEITE et al., 2014). 
As PCR foram conduzidas em um volume final de 25μl, contendo 
aproximadamente 25ng de DNA total em solução de 2,5mM de MgCl2, 5% BSA, 
2mM de cada dNTP, 0,5mM de cada primer direto e reverso, 1,5U de Taq DNA 
polimerase (Fermentas International Inc., Canada) e 10x de TaqBuffer (100mM  Tris- 
HCl, 550mM KCl, 0,8% Nonidet P40). As reações (Tabela 1) foram realizadas em 
termociclador GeneAmp®PCR System 9700 (Applied Biosystems, Foster City, CA). 
 
Tabela 1. Condições da PCR para cada um dos três sets de primers para sequências mitocondriais já 
concluídas. 
 
Desnaturação 35 ciclos Extensão 
Primers    Referência 
inicial Desnaturação Pareamento Extensão final  
Mastrangelo 
COI (COIF e COIR) 94ºC por 3' 94ºC por 30" 48ºC por 30" 70ºC por 90" 70ºC por 7' 
 
 
COII (A-tLEU e B-tLYS) 94ºC por 3' 94ºC por 30" 55ºC por 30" 72ºC por 1' 72ºC por 8' 
 
Cyt b (Harm CB J 10769 e 
94ºC por 3' 94ºC por 30" 55ºC por 30" 72ºC por 1' 72ºC por 8' 
Harm CB N 11325) 
et al. (2014) 
Mastrangelo 





Os produtos gerados por PCR foram verificados em gel de agarose 1% 
com tampão de corrida 1x TAE (40 mM de Tris, 1mM de EDTA), corados com 
corante fluorescente de ácidos nucléicos GelRed™ (Biotium), visualizados em luz 
ultravioleta (300nm) e foto-documentados em sistema digital. O tamanho de cada 
fragmento foi confirmado ao se comparar com o padrão de peso molecular (DNA 
ladder Plus 1KB - 12Kb a 100pb, Invitrogen). 
Posteriormente, o material amplificado foi purificado pelo kit de purificação 
QIAquickPCR para a reação de sequenciamento automático. As amostras  





3730 (Applied Biosystems, Foster City, CA) utilizando o protocolo de 
sequenciamento do “Big DyeTM Terminator Cycle Sequencing Ready Reaction Kit” 
(ABI PrismTM, Perkin Elmer), usando os mesmos primers da PCR. 
Os primers que foram utilizados para a PCR e o sequenciamento constam 
na Tabela 2 e no Anexo 1, Figura 28. 
 
Tabela 2. Primers que foram utilizados para a PCR. 
 
Primer (gene/região) Sequência (5’→3’) Referência Tamanho 
 




COIR (COI) TAAACTTCTGGATGTCCAAAAAATCA 
Li et al. (2011) 658 pb Parcial 
A- tLEU (COII) ATGGCAGATTAGTGCAATGG Liu  & Beckenbach  
687 pb Parcial 
B- tLYS (COII) GTTTAAGAGACCAGTACTTG 
Harm CB J 10769 (Cyt b) CGTACCCTTCATGCTAACGGAGC 
Harm CB N 11325 (Cyt b) CCCAGCAAATCCATTAGTAACTCC 
Tamanho = Tamanho esperado do amplicon; pb = pares de bases. 
 
 
2.3 Obtenção das sequências 
(1992) 
 
Neste trabalho 557 pb Parcial 
 
 
Os cromatogramas obtidos foram analisados no software Sequence 
Scanner 2.0© (Applied Biosystems) e as bases com qualidade ≥20 foram 
selecionadas. As duas reads resultantes de cada gene e de cada indivíduo foram 
montadas   no   software   CAP3   (HUANG   &   MADAN,   1999)   baseando-se    na 
complementaridade de bases entre o sequenciamento direto e reverso. Para 
investigar a identidade das sequências, os contigs obtidos foram submetidos a uma 
pesquisa por similaridade pela ferramenta BlastN (ALTSCHUL et al., 1990) contra o 
banco de dados GenBank/NCBI, National Center for Biotechnology Information e, 
adicionalmente, as sequências do gene COI foram analisadas no BOLD, The 
Barcode of Life Data Systems (BOLD, 2007). 
Conforme as sequências de cada um dos três genes (COI, COII e Cyt b) 
eram definidas, elas eram escritas no seu arquivo fasta correspondente junto à 
sequências de referência depositadas em bancos públicos e descritas por Behere et 
al. (2007), Behere et al. (2008), Li et al. (2011) e Tay et al. (2013) a fim de, 
posteriormente, validar os haplótipos e as espécies analisadas. 
O alinhamento múltiplo das sequências foi realizado no software   MAFFT 
v.7 (KATOH, 2013) separadamente para cada um dos três arquivos fasta gerados e 





Open reading frames (ORFs) foram examinados para verificar o correto 
sequenciamento por meio da investigação de eventuais stop codons prematuros. 
 
2.4 Análise filogenética 
 
 
Para a análise filogenética, foram utilizadas as seguintes sequências 
alinhadas do gene COI: 249 H. armigera sequenciadas neste trabalho + 16 descritas 
por Li et al. (2011); quatro H. zea sequenciadas neste trabalho + EU768942 e 
HQ571107 (códigos de acesso ao GenBank); uma de H. hawaiiensis (EU768939); 
três de H. assulta (GQ892859, GQ892857 e GQ892856); uma de H. gelotopoeon 
(EU768938); uma de H. punctigera (EU768941); uma de Heliothis virescens 
sequenciada neste trabalho + GU087832 e quatro de Spodoptera frugiperda obtidas 
neste trabalho + GU090724. 
Utilizando o programa MEGA versão 6.0 (TAMURA et al., 2013), foi feita 
uma clusterização das sequências pelo método Neighbor-joining, usando os 
algoritmos K2P e P-distance e pesando os ramos com 5.000 réplicas de bootstrap.  
O modelo de substituição de nucleotídeos que melhor se ajusta aos dados foi 
encontrado no MrAIC 1.4.4 (NYLANDER, 2004) e definido para as duas análises 
adicionais feitas para testar a robustez da clusterização. O método de Inferência 
Bayesiana foi realizado no mr-Bayes v3.1.2 (RONQUIST & HUELSENBECK, 2003) 
em duas corridas independentes com duas cadeias frias e duas quentes para cada, 
por um milhão de gerações tendo as primeiras 25% descartadas. A análise de 
Máxima Verossimilhança foi feita no PhyML versão 3.1 (GUINDON et al., 2010) com 
cinco árvores iniciais randômicas e suporte dos nós acessados por 1000 réplicas de 
bootstrap. 
 
2.5 Diversidade e estrutura genética das populações 
 
 
Cada um dos três arquivos fasta das sequências dos genes foi submetido 
ao software FABOX (VILLESEN, 2007) separadamente e depois concatenados. 
Sequências que diferiram por um ou mais nucleotídeos foram consideradas 
haplótipos diferentes. Os haplótipos gerados para o fragmento do gene COI e Cyt b 
foram comparados com os obtidos por Li et al. (2011) e Tay et al. (2013) 





depositadas no banco de dados GenBank. Esses quatro conjuntos de haplótipos 
(COI, COII, Cyt b e concatenados) geraram quatro redes inferidas pelo software TCS 
versão 1.21 (CLEMENT et al., 2000). Os links entre os pares de haplótipos para 
cada uma das quatro redes foram estabelecidos por parcimônia, considerando o 
menor número de diferenças entre os mesmos (Intervalo de Confiança de 95%). 
Ambiguidades da rede foram resolvidas de acordo com Crandall & Templeton  
(1993). 
Os dados das sequências concatenadas foram o foco principal das 
análises ao invés dos três sets de sequências isoladamente. As sequências isoladas 
foram importantes na comparação com trabalhos similares na literatura, porém, foi 
dada prioridade para as sequências concatenadas por serem mais informativas. 
As sequências concatenadas foram submetidas ao software Arlequin 
versão 3.5 (EXCOFFIER & LISCHER, 2010) para estimar os seguintes parâmetros:  
a frequência dos haplótipos; a diversidade haplotípica (Ĥ) e nucleotídica (π) (NEI, 
1987); a diferenciação genética entre as populações determinada pela estatística FST 
par-a-par (cuja significância foi avaliada a partir de 10.000 permutações) (SLATKIN, 
1995); os agrupamentos populacionais testados por meio da análise de variância 
molecular (AMOVA) (EXCOFFIER et al., 1992) e os testes de neutralidade D de 
Tajima (TAJIMA, 1989) e Fs de Fu (Fu, 1997) com significância determinada por 
meio de 1000 simulações. Esses dois testes de neutralidade são amplamente 
usados para avaliar a eventual expansão populacional de insetos invasores (WAN et 
al., 2012; ZHONG et al., 2013; DICKEY et al., 2015). 
Além dos testes de neutralidade, foi feita a distribuição das diferenças 
nucleotídicas pareadas (“Mismatch Distribution”) (ROGERS & HARPENDING, 1992) 
para investigar sinais de expansão populacional. A distribuição observada foi 
estimada no programa DnaSP v.5.10 (LIBRADO & ROZAS, 2009) e foi comparada 
com a distribuição esperada em duas situações: (a) para a população em tamanho 
constante (WATTERSON, 1975) e (b) para a população em expansão (ROGERS & 
HARPENDING, 1992) com Theta inicial de 2,39614; Theta final de 1000 e Tau = 2ut 
de 1,21781. Segundo o manual do DnaSP v.5.10, ao deixar o Theta final como um 
valor alto, tendendo ao infinito, pode-se encontrar Theta inicial e Tau (2ut) a partir 
das sequências alinhadas. 





diferenças nucleotídicas pareadas podem indicar expansão recente ou/e seleção, 
sem distingui-los. Para fazer essa diferenciação, foram calculadas as estatísticas F* 
e D* de Fu & Li (1993), também por meio do DnaSP v.5.10 (LIBRADO & ROZAS, 
2009). Se o valor de Fs de Fu for significante e F* e D* não o forem, recente 
expansão populacional é suportada. A situação oposta demonstra indícios de 
seleção (Fu, 1997). 
 
2.6 Estudo de dispersão 
 
 
Para investigar o padrão de dispersão ao longo do território nacional, a 
amostragem brasileira foi dividida em quatro regiões de acordo com a localização 
geográfica das amostras: Norte (N) (n=16; populações dos Estados de Roraima e 
Pará), Centro-Oeste (CO) (n=60; populações dos Estados de Mato Grosso do Sul, 
Mato Grosso, Tocantins, Rondônia e Goiás); Nordeste (NE) (n=98; populações dos 
Estados de Maranhão, Piauí e Bahia) e Sul-Sudeste (SS) (n=55; populações dos 







Figura 5. Divisão das amostras em quatro grandes regiões geográficas para proceder as análises de 
dispersão entre elas. 
 
 
O tamanho populacional dimensionado pela mutação (Ɵ=Neµ, onde µ é a 
taxa de mutação por sítio por geração) e a taxa de migração (dispersão) 
dimensionada pela mutação (M=m/µ, onde m é a taxa de migração) foram estimados 
pela estratégia de busca Bayesiana usando o software Migrate-n v.3.6.11 (BEERLI & 
FELSENSTEIN, 2001) para testar a existência de dispersão assimétrica entre esses 
agrupamentos populacionais. Wan et al. (2012) usaram o software Migrate-n para 
avaliar migração entre regiões recentemente invadidas da Ásia pela mosca-das- 
frutas Bactrocera dorsalis e Wei et al. (2013) desenvolveram trabalho similar com 
outra Lepidoptera praga da agricultura, Plutella xylostella. 
O efetivo número de migrantes deixando e entrando em cada população 
por geração Ɵ.M foi o mesmo de xNem, onde x é o multiplicador dependente da 
ploidia e herança dos dados e, portanto, com o valor de um para o  DNA  
mitocondrial. Os parâmetros para os cálculos foram os seguintes: long-chains = 1; 
long-sample = 1.000.000; burn-in = 1.000.000; long-inc = 20; heating = YES: 1: (1.0, 
1.5, 3.0, 6.0), heated-swap = YES e replicate = YES: 5. Para verificar a consistência 
dos resultados, quatro corridas independentes do Migrate-n foram realizadas. Para 
cada uma delas, o valor inicial de Ɵ e M foram mudados. Para a primeira corrida, 





estimativas Bayesianas foram realizadas para avaliar Ɵ e M da corrida anterior. O Ɵ, 
M e Ɵ.M estimados da última corrida estão apresentados nesse trabalho. 
 
2.7 Modelagem de Nicho 
 
 
Modelos de Distribuição de Espécies (SDM, Species Distribution Models) 
se baseiam na correlação da ocorrência geográfica observada de indivíduos da 
espécie de interesse com variáveis ambientais dessas regiões para estimar 
parâmetros de nicho e predizer ambientes com características similares àqueles da 
ocorrência observada (ARAÚJO & GUISAN, 2006). São, portanto, ferramentas 
interessantes para a projeção de ambientes mais susceptíveis às novas incursões  
de espécies exóticas (JIMÉNEZ-VALVERDE et al., 2011; ARAÚJO & PETERSON, 
2012). Usando CLIMEX, Zalucki e Furlong (2005) e Kriticos et al. (2015) modelaram 
as áreas mais susceptíveis à invasão por H. armigera na América do Norte. 
Por meio do trabalho conjunto com o pesquisador Dr. Daniel de Paiva 
Silva do Departamento de Ciências Biológicas do Instituto Federal Goiano 
(IFGoiano), foi realizada uma modelagem de nicho da espécie H. armigera na 
América do Sul, tendo como objetivo predizer áreas potencialmente ocupáveis pela 
espécie, sujeitas assim a um maior risco de infestações futuras com alto risco 
econômico. 
A estimativa da distribuição de H. armigera na América do Sul foi  
realizada considerando duas abordagens independentes a partir de dois bancos de 
dados de ocorrência da espécie: (a - ALL) as cidades brasileiras onde o Ministério  
da Agricultura, Pecuária e Abastecimento (MAPA) decretou emergência fitossanitária 
devido à infestação dessa praga nos anos de 2013 (MAPA, 2013c) e 2014 (MAPA, 
2014), as ocorrências disponíveis na literatura (CZEPAK et al., 2013; TAY et al., 
2013;  SPECHT  et  al.,  2013;  MASTRANGELO  et  al.,  2014;  LEITE  et  al., 2014; 
MURÚA et al., 2014) e as localidades obtidas nesse estudo e (b – CONF+LIT) 
contendo apenas as ocorrências obtidas na literatura e nesse estudo (Anexo 2, 
Tabela 6). 
Um total de 808 e 80 ocorrências foram consideradas para o banco de 
dados ALL e CONF+LIT, respectivamente (Figura 6). Para as localidades sem as 
exatas coordenadas geográficas disponíveis, foi utilizado o software Google Earth 





descritas abaixo foram realizadas de forma idêntica para os dois bancos de dados. 
 
 
Figura 6. Ocorrências de H. armigera usadas para a modelagem de nicho. Ocorrências consideraram 
ambos os bancos de dados (a) ALL e (b) CONF+LIT. 
 
 
Os 19 layers disponíveis no banco de dados de variáveis climáticas 
WorldClim’s (http://www.worldclim.org, HIJMANS et al., 2005) foram utilizados para 
derivar 19 componentes principais (PCs hereon). Dentre estes, foram selecionados 
os sete para os procedimentos de modelagem que responderam pela maior parte da 
variação sobre as variáveis ambientais originais. É recomendado o uso de PCs para 
diminuir a colinearidade entre as variáveis bioclimáticas bem como diminuir 
superajustes que podem afetar negativamente as previsões de distribuição para as 
espécies (JIMÉNEZ-VALVERDE et al., 2011). A resolução da grade utilizada foi de 
2,5 arc-min (0,041 ≈ 4 km). 
Diferentes algoritmos tendem a resultar em diferentes padrões de 
distribuição da espécie. Por isso, a fim de encontrar a distribuição de ambientes 
favoráveis mais confiável, três métodos de distance-based e três métodos de 
inteligência artificial para a modelagem foram utilizados. Os primeiros são algoritmos 
mais simples e relacionados aos dados de presença para produzir a potencial 
distribuição da espécie, enquanto os últimos são algoritmos mais complexos que,  





(RANGEL & LOYOLA, 2012). 
Os  métodos  de  distance-based  usados  foram  (1)  Euclidean   distance 
(EUC, CARPENTER et al., 1993), (2) Envelope Score (ENV, NIX, 1986; PIÑERO   et 
al., 2007) e (3) Mahalanobis distance (MAHAL, FARBER & KADMON, 2003). Os 
métodos de inteligência artificial usados foram (4) GARP (GARP, STOCKWELL & 
PETERS, 1999), (5) Support Vector Machines (SVM, SCHÖLKOPF et al., 2001; TAX 
& DUIN, 2004) e (6) Maximum Entropy (MAX, PHILLIPS et al., 2006; PHILLIPS & 
DUDÍK, 2008). Foi usado o programa MaxEnt para implementar o algoritmo 
Maximum Entropy (PHILLIPS et al., 2006), enquanto os outros cinco algoritmos 
foram implementados no openModeller Desktop (MUÑOZ et al., 2011). 
As ocorrências obtidas de H. armigera foram divididas aleatoriamente em 
dez subgrupos. Foram utilizadas 70% das ocorrências para testar os modelos e as 
30% restantes foram utilizadas para avaliar as distribuições produzidas. Utilizou-se o 
True Skilled Statistics (TSS, ALLOUCHE et al., 2006) para avaliar o desempenho  
dos modelos. Esta estatística varia de -1 a +1, onde -1 representa uma potencial 
distribuição aleatória e +1 representa uma perfeita concordância entre a distribuição 
modelada e a distribuição observada conhecida da espécie. Modelos aceitáveis são 
aqueles que atingem pelo menos 0,5 e aqueles que ultrapassam 0,7 são 
considerados excelentes. Foram usadas 10.000 pseudo-ausências  aleatórias 
durante a avaliação dos modelos e foram avaliados os valores de TSS para cada 
algoritmo com cada subconjunto de ocorrências. Em seguida, foi usado um  
consenso do resultado dos modelos englobando todas as áreas que foram previstas 
como mais e menos propensas a serem ocupadas por populações de H. armigera. 
Este método foi considerado mais confiável ao invés de prever a distribuição 
potencial da espécie com diferentes métodos (MARMION et al., 2009). 
Ao final, os resultados das duas abordagens (ALL e CONF+LIT) foram 
comparados para a identificação de quais áreas seriam mais ou menos adequadas 
para o estabelecimento da praga e evitar um eventual viés amostral ou em 
decorrência apenas das cidades que receberam o status de emergência  





2.8 Abordagens com a ferramenta ABC - Approximate Bayesian Computation 
 
2.8.1 INVESTIGAÇÃO SOBRE O EFEITO FUNDADOR DE H. armigera NA 
AMÉRICA DO SUL 
 
Investigações filogeográficas baseadas em apenas um marcador 
molecular tendem a ser inevitavelmente tênues e, se tratando do DNAmt, refletir 
apenas a história mitocondrial (CARSTENS et al., 2013). Porém, existem sequências 
de COI e Cyt b de H. armigera provenientes de vários continentes disponíveis em 
bancos públicos de dados de sequenciamento. Assim, estudos filogeográficos 
comparativos com outras regiões do mundo para aferir uma eventual fonte da 
infestação ficam restritos a esses marcadores. Desse modo, essa abordagem se 
configura como um primeiro esboço com esse propósito baseado nos dados 
atualmente disponíveis. 
Foram usadas 113 sequências parciais do gene COI de H. armigera de 
cinco diferentes populações ao redor do mundo para inferir a(s) provável(is) fonte(s) 
de infestação na América do Sul. As populações usadas foram pop1=América do Sul 
(n=57), pop2=China (n=29), pop3=Índia (n=11), pop4=Europa (n=11) e pop5=África 
(n=5). As sequências da América do Sul são parte das mesmas já utilizadas neste 
trabalho. Já as sequências da China, Índia, Europa e África foram obtidas no 
GenBank. Todas as sequências foram alinhadas conforme descrito no item “2.3 
Obtenção das sequências”. Devido à incompatibilidade no comprimento das 
sequências obtidas no GenBank, o início e o final de algumas sequências precisou 
ser removido, gerando um arquivo fasta de 626 pb para as 113 amostras. 
Foi usado Approximate Bayesian Computation (ABC) para estimar as 
hipóteses a priori dos dados simulados e reter aqueles mais próximos aos dados 
empíricos. Os dados simulados foram obtidos em um script escrito em Python para 
gerar as distribuições à priori em uma corrida com 100.000 simulações e cinco 
modelos. Os dados empíricos foram obtidos no DnaSP v.5.10 (LIBRADO & ROZAS, 
2009) a partir das 113 sequências em arquivo fasta. 
Os cinco modelos foram escritos no simulador coalescente ms, onde as 
estatísticas sumárias também foram calculadas (HUDSON, 2002). O  primeiro 
modelo representa a não existência de efeito fundador na América do Sul (Figura 





como originada a partir de um efeito fundador de cada uma das outras quatro 
populações usando o switch –I para produzir estrutura espacial sob o modelo de  
ilhas e o switch –ej para a simulação do efeito fundador (Figura 7b-e). Todos os 
modelos consideraram baixa dispersão entre todas as populações: N0m/(npop- 
1)=0,0025 onde N0 é o número de diplóides em cada população atual, m é a fração 
de cada população composta de novos migrantes a cada geração e npop é o  
número total de populações. O passo de rejeição foi realizado no msReject 
(threshold=0,002), um programa do pacote msBayes (HICKERSON et al., 2007) que 
faz passos de rejeição usando a distância Euclidiana entre os dados observados e 
simulados (HICKERSON et al., 2007). Em seguida, foi calculada a contribuição de 
cada um dos cinco modelos para a distribuição posterior. 
 
 
Figura 7. Modelos estimando cinco diferentes cenários com relação ao efeito fundador de H.  
armigera na América do Sul. θi tamanho populacional. 
 
 
Esse mesmo método foi repetido para 300.000 simulações retirando 18 
sequências aleatoriamente da pop2=China, baixando o n para 11 (a mesma 
quantidade das populações Índia e Europa) para minimizar um eventual resultado 
enviesado devido à quantidade de amostras na população. 
Essa análise também foi feita duas vezes, nas mesmas condições, para o 





(n=30), pop4=Austrália (n=17) e pop5=África (n=11) para 100.000 simulações e [2] 
retirando aleatoriamente 18 e 5 sequências das populações da Índia e Austrália, 
respectivamente, para baixar o n dessas populações para 12, fazendo 300.000 
simulações. 
2.8.2 ROTAS DE DISPERSÃO 
 
 
A mesma abordagem descrita acima foi realizada duas vezes para 
investigar rotas de dispersão da praga na América do Sul com o switch –m. Como 
estas simulações englobaram apenas indivíduos obtidos nesse estudo, foram 
usadas as sequências concatenadas para as análises, que tendem a ser mais 
informativas. Foram feitas 500.000 simulações para ambas, usando as sequências 
das populações de Roraima (n=14 e 14), Oeste (RO, MT, MS n=40 e 40), Nordeste 
(MA, PI, BA n=98 e 40), Sul (RS, Paraguai, Argentina n=10 e 10) e Sudeste (SP, MG 
n=52 e 40). Sete modelos foram testados. O primeiro representa igual taxa de 
dispersão entre todas as cinco populações (N0m/(npop-1)=0,0025) (Figura 8a). Do 
segundo ao sétimo modelo é incorporada uma taxa maior de dispersão unidirecional 
(N0m=5) de Roraima para Oeste (modelo 2, Figura 8b), de Roraima para Nordeste 
(modelo 3, Figura 8c), de Roraima para Sul (modelo 4, Figura 8d), de Nordeste  para 
Sul (modelo 5, Figura 8e), de Sudeste para Sul (modelo 6, Figura 8f) e de Oeste  







Figura 8. Modelos estimando sete diferentes cenários que englobam diferentes padrões de dispersão 
de indivíduos de H. armigera na América do Sul. θi tamanho populacional. Setas horizontais para o 
primeiro modelo representam igual taxa de dispersão entre todas as populações e as setas dos 













3 – RESULTADOS 
 
 
3.1 Análise molecular dos indivíduos 
 
 
Dos 423 indivíduos viáveis coletados, 387 tiveram a extração de DNA, a 
PCR e o sequenciamento do fragmento COI realizados com sucesso, gerando um 
fragmento de 658 pb. Destas 387 sequências, 266 (68,7%) foram 98-100% 
compatíveis com as sequências de H. armigera depositadas em bancos públicos de 
sequenciamento (Anexo 1, Figura 28; Anexo 3, Tabela 7). As 121 sequências 
restantes também apresentaram alto valor de similaridade com outras espécies de 
referência, principalmente para espécies da família Noctuidae, sendo elas: 
Helicoverpa zea (n=20 5,1%), Heliothis virescens (n=19 4,9%), Chrysodeixis 
includens (n=15 3,9%), Spodoptera frugiperda (n=12 3,1%), Anticarsia gemmatalis 


















Figura 9. Número de indivíduos com a região barcode do gene COI sequenciada com alta 
similaridade com sequências de referência depositadas em bancos públicos. 
 
 





lagartas (3º instar ou superiores) e 42% eram adultos. Dentre esses indivíduos, os 
Estados com maior número de representantes foram: Piauí com n=54 (20,3%), São 
Paulo com n=38 (14,3%) e Rondônia com n=32 (12%) (Figura 10). Deste modo, este 
trabalho apresenta a maior e mais ampla amostragem já feita para a praga H. 
armigera no novo mundo até o momento. 
 
 
Figura 10. Distribuição geográfica das sequências com alta similaridade ao gene COI (barcode) de 
Helicoverpa armigera disponíveis em bancos públicos de sequenciamento. 
 
 
A amplificação via PCR e sequenciamento do fragmento COII e Cyt b 
foram bem-sucedidos em 238 e 261 indivíduos, respectivamente, cuja sequência do 
gene COI já tinha sido previamente obtida e com alta similaridade com sequências 
de H. armigera de referência. Foram geradas sequências de 554 pb e 434 pb 
respectivamente (Anexo 1, Figura 28; ; Anexo 3, Tabela 8 e 9). Não foi observado 
inserção/deleção (indel) de nucleotídeos em nenhuma sequência de nenhum dos 
três marcadores mitocondriais e não se mostrou necessário fazer ajustes manuais 
adicionais no alinhamento final. 237 indivíduos tiveram os três fragmentos 
sequenciados com sucesso, os quais foram concatenados em uma sequência de 


















3.2 Abordagem filogenética 
 
 
Foram realizadas quatro diferentes análises filogenéticas para validar as 
sequências com alta similaridade com H. armigera depositadas em bancos públicos. 
As quatro árvores geradas conduziram a topologias muito similares entre si    (Figura 
11) e a árvore consenso não apresentou diferenças significativas com aquelas 
disponíveis na literatura (CHO et al., 2008; MASTRANGELO et al., 2014; ARNEODO 
et al., 2015). Todas as sequências altamente similares com H. armigera se reuniram, 
no mesmo clado, junto às sequências de referência dessa espécie. Assim, foi 
confirmado que essas sequências realmente pertencem à espécie H. armigera, 
permitindo que as análises seguintes fossem realizadas. O mesmo ocorreu para as 
sequências das outras espécies com mais de um indivíduo que se agruparam no 
clado esperado. Além disso, a análise bayesiana também conseguiu agrupar alguns 
indivíduos com alta PP dentro do clado de H. armigera (Figura 12). 
 
 
Figura 11. Árvore filogenética consenso baseada na sequência parcial do gene mitocondrial COI (658 
pb) inferida sob quatro diferentes métodos. Spodoptera frugiperda foi usada como outgroup. Números 
sobre os ramos se referem aos valores de bootstrap dos nós para K2P e distância p sob Neighbor- 
joining e os valores abaixo dos ramos se referem à probabilidade posterior para a Inferência 







Figura 12. Detalhe ampliado da topologia alternativa das amostras de H. armigera baseada em 
análise Bayesiana evidenciando alguns agrupamentos com altos valores de Probabilidade Posterior 
(PP). Os três agrupamentos mais freqüentes são posicionados geograficamente no mapa parcial da 
América do Sul. 
 
 
3.3 Diversidade genética e estrutura populacional 
 
3.3.1 PARA O FRAGMENTO DO GENE COI 
 
 
Foi feita uma Análise de Variância Molecular (AMOVA) englobando as 
sequências desse trabalho mais Leite et al. (2014) e Li et al. (2011), considerando as 
amostras da América do Sul, China, Índia, África e Europa como cinco populações 
diferentes. Os resultados indicam que 95,7% do total da variabilidade genética se 
concentra dentro das populações e não entre as populações. O FST par a par para o 
mesmo banco de dados mostrou, em geral, valores baixos e não significativos. 
Apenas as comparações Brasil x China e Brasil x Índia tiveram significância 
estatística (0,045 e 0,074 respectivamente) para p<0,05. 
Foram encontrados 19 sítios segregantes entre os 266 indivíduos de H. 
armigera que tiveram o COI sequenciado nesse estudo. Desses sítios, dois (10,53%) 
estavam na primeira, um (5,26%) na segunda e 16 (84,21%) na terceira posição do 
códon. Oito sítios possuem apenas um indivíduo variável (singletons) tendo o COI a 





fragmentos gênicos sequenciados neste trabalho. Os outros onze sítios são 
parcimoniosamente informativos já que possuem pelo menos dois indivíduos 
representados para cada uma das duas variantes. Não foram encontrados stop 
codons prematuros e 17 mismatches correspondem a alterações  sinônimas 
enquanto dois resultaram em mudanças não-sinônimas (1ª e 2ª posição, ambos 
apenas para um indivíduo - dois singletons). O indivíduo RO14 apresenta um 
aspartato na posição 42 (relativo ao início do fragmento analisado nesse estudo) 
enquanto todos os outros possuem uma valina nesse sítio e o indivíduo SP11 possui 
uma leucina na posição 192 ao passo que todos os outros apresentam uma 
metionina nessa posição. 
Ao todo, foram detectados 19 haplótipos. O haplótipo mais frequente (H1, 
n=102), ausente apenas no RS, e o 2º mais frequente (H2, n=85), ausente apenas 
no PA, respondem por 38,3% e 32,0%, respectivamente, diferenciados entre si por 
um mismatch no sítio 496. Assim, o H1 ou H2 podem ser candidatos a potencial 
haplótipo ancestral. 
O 3º e o 5º haplótipos mais frequentes (H3 n=30 e H5 n=10) não foram 
observados por Li et al. (2011) que trabalharam com a mesma região do COI e 
encontraram 16 haplótipos entre 28 indivíduos provenientes da China. Além desses 
dois haplótipos, outros 12 encontrados nesse estudo não foram encontrados por Li  
et al. (2011) e 11 encontrados por eles não foram observados neste trabalho. Alguns 
números de acesso ao GenBank para o haplótipo arm1 (GQ892840 e GQ892851, 
por exemplo) possuem, na verdade, a sequência do arm3. Comparando com os 
haplótipos mais frequentes de Leite et al. (2014), observa-se que H5 também foi 
encontrado por eles, sendo identificado, até o momento, apenas no Brasil. Nesse 
trabalho, foram encontrados 12 novos haplótipos não observados por Leite et al. 
(2014). 
A rede de haplótipos gerada para o gene COI mostra uma ampla 
distribuição geográfica dos haplótipos. Essa rede se sobrepõe à rede gerada por Li 
et al. (2011) e por Leite et al. (2014), coincidindo corretamente os mismatches de 







Figura 13. Rede de haplótipos baseada no gene COI. Cada sequência única (haplótipo) está 
representada por um círculo. Linhas entre os haplótipos representam um passo de mutação,  
enquanto os pontos pretos são haplótipos intermediários não observados. Cada haplótipo está em 
escala de acordo com a sua frequência e estão nomeados de H1 (mais frequente) à H19 (mais raro). 
Localizações geográficas das amostras são indicadas pelas cores (13 Estados brasileiros mais 
AR=Argentina e PG=Paraguai). À direita, a rede foi comparada com as redes geradas por Li et al. 
(2011) e por Leite et al. (2014) estando destacados os haplótipos que se repetem. 
 
 
Os dados também sugerem que a região barcode observada por Li et al. 
(2011) para H. armigera e H. assulta necessita de atualização no sítio 085. Esse  
sítio deveria ser retirado ou alterado, pois estipula Y para H. armigera (C ou T), 
porém deveria ser H (C, T ou A), já que o indivíduo RO14 analisado neste trabalho 
apresenta uma adenina nesse sítio. O mesmo sítio também deve atualizar a região 
barcode observada para H. armigera e H. zea (MASTRANGELO et al., 2014) nas 
mesmas condições. Além deste, o sítio 127 deve mudar de T para Y (MA28, RO26 e 
MT14 possuem um C nesse sítio), o 238 de C para Y (PI42 possui um T) e o 536 de 
T para Y (MS08, MA03, RS02, PI34, BA02 e BA20 possuem um C) diminuindo de 14 
para 11 o número de caracteres únicos para discriminar entre H. armigera e H. zea 
(MASTRANGELO et al., 2014). 
Utilizando outras sequências depositadas no GenBank, foi determinada a 





já foram observados (Figura 14). Para essa análise e para a rede de haplótipos da 
figura 15, foram utilizadas as sequências geradas nesse trabalho juntamente com 29 
sequências da China/Tailândia, 11 da Índia/Paquistão, cinco da África e 11 da 
Europa, além de 139 sequências do Brasil trabalhadas por Leite et al. (2014). 
 
 
Figura 14. Proporção de cada haplótipo do gene COI encontrado nesse trabalho comparado à 
proporção dos mesmos haplótipos observados em outros países/continentes. 
 
 
A ampla distribuição geográfica na América do Sul encontrada na rede de 
haplótipos da figura 13 para sequências desse estudo também se repete para a rede 







Figura 15. Rede de haplótipo do gene COI aferida para as sequências encontradas nesse trabalho, 
outras sequências encontradas no Brasil descritas por Leite et al., 2014 e demais sequências obtidas 
de indivíduos de outros continentes. 
 
3.3.2 PARA O FRAGMENTO DO GENE CYT B 
 
 
Para o gene Cyt b, foram encontrados 16 sítios segregantes, dos quais 
dois (12,5%) correspondem à primeira e 14 (87,5%) correspondem à terceira  
posição do códon. Entre eles, quatro sítios possuem apenas um indivíduo variável 
(singletons) ao passo que doze sítios são parcimoniosamente informativos por terem 
no mínimo dois indivíduos representados para cada uma das duas variantes 
existentes. Não foram encontrados stop codons prematuros e 14 mismatches 
levaram a alterações sinônimas enquanto os dois restantes resultaram em 
mudanças não-sinônimas (as duas da 1ª posição). O indivíduo RO09 possui uma 
metionina no sítio 121 enquanto todos os outros possuem uma valina nessa posição. 
Os indivíduos BA02, BA20, RS02, MA03 e MS08 apresentam, cada um, uma valina 
na posição 129 enquanto todos os outros apresentam uma isoleucina nessa posição 
evidenciando essa alteração não-sinônima como significativamente mais frequente 





Tay et al. (2013) trabalharam com os marcadores do gene COI e Cyt b em 
H. armigera. O marcador COI englobou um trecho diferente daquele analisado neste 
trabalho, por isso não foi possível considerá-lo para comparação. Para o marcador 
Cyt b, cujo trecho foi o mesmo sequenciado neste trabalho, os pesquisadores 
encontraram 26 haplótipos entre 255 indivíduos amostrados de sete países. No 
presente estudo envolvendo Brasil, Argentina e Paraguai, foram encontrados 14 
haplótipos em 244 indivíduos. 
Os três haplótipos mais frequentes de Tay et al. (2013) também foram os 
três mais frequentes nesse estudo, com o H1/Cytb_Harm01 sendo representado por 
mais de 150 indivíduos em ambos os trabalhos. Este haplótipo está presente em 
cinco dos seis indivíduos encontrados por Tay et al. (2013) no Brasil, em Mato 
Grosso. Nesse estudo, o H1 também está presente em todas as 15 regiões com 
ampla distribuição, sendo um forte candidato à haplótipo ancestral. O espécime PI34 
possui um haplótipo que não se repete em nenhum outro indivíduo, tanto para o Cyt 
b quanto para o COI. 
Foram encontrados seis haplótipos não identificados por Tay et al. (2013), 
enquanto eles encontraram 18 não observados neste trabalho e oito haplótipos  
estão presentes nos dois estudos. As duas redes do Cyt b se sobrepõem, 
coincidindo os mismatches de cada haplótipo que se repetem (Figura 16). A  
exemplo da comparação feita para o gene COI, também é mostrada a correlação 
entre os haplótipos encontrados nesse trabalho e os haplótipos estudados por Tay et 
al. (2013) (Figura 17) e a rede incorporando as sequências de outros países às 
sequências da América do Sul (Figura 18). Para essas análises, também foram 
utilizadas 12 sequências da China, 30 da Índia/Paquistão, 11 da África e 17 da 







Figura 16. Rede de haplótipos baseada no gene Cyt b. Cada sequência única (haplótipo) está 
representada por um círculo. Linhas entre os haplótipos representam um passo de mutação,  
enquanto os pontos pretos são haplótipos intermediários não observados. Cada haplótipo está em 
escala de acordo com a sua frequência e estão nomeados de H1 (mais frequente) à H14 (mais raro). 
Localizações geográficas das amostras são indicadas pelas cores (13 Estados brasileiros mais 
AR=Argentina e PG=Paraguai). Abaixo à direita é mostrada a comparação entre a rede gerada nesse 








Figura 17. Proporção de cada haplótipo do gene COI encontrada nesse trabalho e comparada à 
proporção dos mesmos haplótipos observados em outros países/continentes. 
 
 
Figura 18. Rede de haplótipo do gene Cyt b aferida para todas as sequências disponíveis em bancos 
públicos mais as sequências obtidas nesse trabalho. 
 
3.3.3 PARA O FRAGMENTO DO GENE COII 
 
 
As 238 sequências do gene COII apresentaram 18 sítios segregantes, 
estando três (16,67%) na primeira e o restante (83,33%) na terceira posição do 





variantes parcimoniosamente informativas. 96,2% das sequências possuem uma 
citosina nesse sítio, porém, é observada uma transição em relação a essa base nos 
indivíduos PI20, SP27 e MA15 (C para T) e uma transversão nos indivíduos BA02, 
BA20, RR01, RS02, MA03 e MS08 (C para A). Dos 18 sítios segregantes, três são 
singletons enquanto 15 são parcimoniosamente informativos já que possuem um 
mínimo de dois nucleotídeos variáveis entre todas as sequências. Não foram 
observados stop codons prematuros e todos os mismatches encontrados 
correspondem a alterações sinônimas, mesmo no caso do sítio 222. 
Ao todo, 19 haplótipos foram encontrados, dos quais o H1 foi o mais 
frequente, reunindo 133 indivíduos de todas as 15 regiões analisadas, sendo este o 
potencial haplótipo ancestral. A rede mantém o H1 localizado ao centro e demais 
haplótipos com menor frequência dispostos ao seu redor e distantes por poucos 
passos de mutação (Figura 19). Esses haplótipos não foram comparados com outros 
trabalhos visto que, até o momento, ainda não há redes para esse marcador 
disponíveis na literatura. 
 
 
Figura 19. Rede de haplótipos baseada no gene COII. Cada sequência única (haplótipo) está 
representada por um círculo. Linhas entre os haplótipos representam um passo de mutação,  
enquanto os pontos pretos são haplótipos intermediários não observados. Cada haplótipo está em 
escala de acordo com a sua frequência e estão nomeados de H1 (mais frequente) à H19 (mais raro). 
Localizações geográficas das amostras são indicadas pelas cores (13 Estados brasileiros mais 





3.3.4 PARA OS TRÊS FRAGMENTOS MITOCONDRIAIS CONCATENADOS 
 
 
As sequências concatenadas dos 237 indivíduos de H. armigera 
apresentaram a seguinte composição nucleotídica: C=13,64%, T=40,67%,  
A=33,48% e G=12,21%. Foram observados 53 sítios segregantes e 50 diferentes 
haplótipos unidos entre si em uma única rede parcimoniosa (Figura 20). Esses 
haplótipos não foram comparados com outros trabalhos já que não há dados 
disponíveis na literatura para esses genes concatenados. Destes haplótipos, 28 
possuem apenas um representante e são encontrados nos seguintes Estados: 
PI(n=10),  RO(n=4),  BA(n=4),  SP(n=4),  RR(n=2),  MA(n=1),  MS(n=1),  MT(n=1)   e 
RS(n=1). Assim como para os singletons, os cinco haplótipos mais frequentes, H1 – 
H5, estão amplamente distribuídos na rede e nas regiões amostradas, com pequena 
variação de n (39 a 20). Os dois haplótipos mais distantes entre si na rede (H30 e 







Figura 20. Rede de haplótipos baseada nas sequências parciais de DNAmt COI, COII e Cyt b 
concatenadas (1646 pb). Cada sequência única (haplótipo) está representada por um círculo. Linhas 
entre os haplótipos representam um passo de mutação, enquanto os pontos pretos são haplótipos 
intermediários não observados. Cada haplótipo está em escala de acordo com a sua frequência e 
estão nomeados de H1 (mais frequente) à H50 (mais raro). Localizações geográficas das amostras 





O 11º haplótipo mais frequente (H11, n=4) é composto por três indivíduos 
do Paraguai e um da Argentina, sugerindo um isolamento deste haplótipo nestas 
regiões ou pode ser simplesmente uma coincidência da amostragem. Os haplótipos 
H14, H23, H44 e H46 se destacam da rede, estando distantes por pelo menos 13 
passos de mutação do haplótipo mais próximo. Esses 13 passos são haplótipos 
ainda presumidos, porém não encontrados, com exceção do H36. Estes quatro 
haplótipos da extremidade da rede representam seis indivíduos, sendo dois da BA e 
os outros quatro de quatro diferentes Estados (RR, MA, MS e RS) mostrando ampla 
distribuição geográfica. Com exceção dos haplótipos externos, todos os outros estão 
distantes, no máximo, quatro passos de mutação de algum haplótipo de alta 
frequência. 
A frequência dos haplótipos concatenados distribuídos geograficamente 
está indicada na Figura 21. Percebe-se um padrão que indica a inexistência de 
haplótipos geograficamente delimitados e um significativo fluxo gênico no continente 
sul-americano. 
 
Figura 21. Haplótipos baseados nas sequências parciais de DNAmt COI, COII e Cyt b concatenadas 
(1646 pb) separados por Estados brasileiros e mais duas regiões sul-americanas (Argentina e 
Paraguai). As barras representam os haplótipos que estão em escala de acordo com o número de 





A Análise de Variância Molecular (AMOVA) feita para as sequências 
concatenadas não detectou estruturação genética (FST = 0,02; P = 0,04), com 
97,95% da variação ocorrendo dentro das populações e 2,05% ocorrendo entre as 
populações (Tabela 3). Valores muito similares aos encontrados por Leite et al. 
(2014), com 92,89% de variação ocorrendo dentro das populações. O FST par a par 
(índice de fixação entre as populações) foi realizado considerando os Estados 
brasileiros mais o departamento paraguaio e a província argentina como populações 
separadas (Tabela 4). De forma geral, os valores de FST par a par foram baixos e  
não significativos (FST < 0,026 P > 0,05). 
 
Tabela 3. Análise de Variância Molecular (AMOVA) para sequências parciais de DNAmt COI, COII e 








Tabela 4. Comparações pareadas de FST estimadas entre 15 populações de H. armigera da América do Sul baseadas nas sequências parciais de DNAmt 
COI, COII e Cyt b concatenadas. São indivíduos provenientes de 13 Estados brasileiros + Argentina (AR) e Paraguai (PG). 
 








3.4 Parâmetros demográficos aferido pelas sequências concatenadas 
 
 
Foi encontrada uma alta diversidade haplotípica (Ĥ>0,92 que é a 
probabilidade de que dois haplótipos escolhidos aleatoriamente sejam diferentes) e 
uma baixa diversidade nucleotídica (π<0,003 que é análoga à Ĥ porém referente a 
nucleotídeos homólogos) nas 15 regiões (Tabela 5). 
 
Tabela 5. Distribuição de haplótipos e índices de variabilidade genética estimados entre 14 
populações da América do Sul baseadas nas sequências parciais de DNAmt COI, COII e Cyt b 
concatenadas. 
 





Os dois testes de neutralidade foram significativos, tanto para os 
concatenados quanto apenas para o COI. D de Tajima (TAJIMA, 1989), que é 
baseado no número total de sítios segregantes e na média de diferença pareada 
para os dados simulados, foi de -1,609 com P<0,02 para o COI, próximo ao valor 
encontrado por Leite et al. (2014) de -1,729 com p<0,01. Fs de Fu (Fu, 1997), que é 
calculado a partir de informações sobre as distribuições dos haplótipos, foi de - 
11,572 com P<0,01 também para o COI, enquanto Leite et al. (2014) encontraram - 
26,361 com p<0,01 (o P convencional de 0,05 corresponde ao P da simulação 
coalescente de 0,02). Para os concatenados, Fs de Fu foi de -25,745 e o D  de 
Tajima foi de -1,731 enquanto F* e D* de Fu & Li (1993) foram -2,017 (P > 0,05) e - 
1,612 (P > 0,1), respectivamente. 
A distribuição observada das diferenças nucleotídicas entre pares de 
indivíduos foi comparada com a distribuição esperada em duas situações: (a) para a 
população em tamanho constante (WATTERSON, 1975) e (b) para a população em 





Figura 22. Distribuição das diferenças nucleotídicas pareadas baseada nas sequências parciais do 
DNAmt COI, COII e Cyt b concatenadas (1646 pb). É indicado o número de mismatches para cada 
duas sequências pareadas. A linha tracejada representa a distribuição das diferenças pareadas 
observadas e a linha contínua corresponde à distribuição esperada. O valor de raggedness está 
indicado. Em (a), a linha contínua simula a distribuição esperada para uma população em tamanho 
constante e em (b), a linha contínua simula o esperado para uma população em rápido crescimento 





3.5 Expansão populacional e dispersão em quatro regiões 
 
 
Os resultados do teste de neutralidade Fs de Fu (Fu, 1997) e da análise 
das diferenças nucleotídicas pareadas para as quatro regiões estão  apresentados 
na Figura 23. 
 
 
Figura 23. Em (a) é apresentado o resultado para o Fs de Fu para cada uma das quatro regiões.  Em 
(b) é apresentado o resultado para a distribuição das diferenças nucleotídicas pareadas para as 
mesmas regiões onde a linha tracejada e em preto é a distribuição observada e a linha contínua e 
azul é a esperada para uma população em rápido crescimento. As análises foram baseadas nas 
sequências parciais de DNAmt COI, COII e Cyt b concatenadas (1646 pb). 
 
 
A região Nordeste (NE) apresentou o maior valor para o Fs de Fu (- 
20,36). Valores para a região Centro-Oeste (CO), Norte (N) e Sul-Sudeste (SS)  
foram de -11,61, -5,00 e -4,30, respectivamente (Figura 23a). Para as diferenças 
nucleotídicas pareadas, a distribuição observada referente à região NE quase se 
sobrepõe à distribuição esperada para uma população em rápida expansão (Figura 
23b). Já a região N apresenta um padrão bimodal com uma segunda elevação 
modesta na distribuição observada, mas ainda assim bem nítida. 
Para a análise de dispersão, foi constatado que a região NE recebe uma 
quantidade maior de migrantes provenientes das outras regiões (28,9), contudo, é a 
região que perde um menor número de migrantes (9,31). Em segundo lugar, vem a 
região CO que recebe 16,9 migrantes enquanto perde 13,8. Já a região N e SS são 





respectivamente) ao mesmo tempo em que cedem mais migrantes por geração (16,9 
e 19,9 respectivamente). NE e CO demonstram possuir uma intensa troca de 
migrantes entre si (Figura 24). 
 
 
Figura 24. Número efetivo de migrantes por geração (Nem) (a) deixando e (b) chegando a cada 
população. A magnitude do gradiente mostra quantos migrantes estão deixando e chegando a cada 
população e a espessura da seta indica a quantidade de migrantes entre duas populações 
específicas. As análises foram baseadas nas sequências parciais de DNAmt COI, COII e Cyt b 
concatenadas (1646 pb). 
 
 
3.6 Modelagem de nicho 
 
 
Exceto para o ENV, todos os outros modelos apresentaram valores de 
TSS superiores a 0,5 (Figura 25). Os três algoritmos que melhor previram a 
distribuição de H. armigera na América do Sul foram MAHAL, MAX and SVM. As 
predições feitas com o banco de dados ALL geralmente atingiram melhores valores 







Figura 25. Avaliação obtida para cada uma das duas abordagens (ALL e CONF+LIT) em cada um 
dos seis algoritmos. Avaliação considerando (a) o valor de TSS em (log+1) e (b) os preditos valores 
para H. armigera. 
 
 
Os algoritmos com as distribuições mais constritas foram MAHAL, GARP  
e SVM, enquanto EUC, ENV e MAX mostraram potencial distribuição mais ampla 
(Figura 26). Considerando-se o limiar utilizado neste trabalho, é previsto que 
populações de H. armigera tenham as condições mais favoráveis de  
estabelecimento na região sudeste e no centro do Brasil, com poucas áreas 
favoráveis na Venezuela e no sul do continente americano (Figura 26). Não foram 
observadas áreas prováveis na região amazônica. As previsões com potencial 
distribuição mais ampla também mostram que populações da praga podem ocorrer 
nas Guianas, Bolívia e Paraguai. A diferença entre as abordagens CONF+LIT e ALL 







Figura 26. Distribuições individuais finais para H. armigera produzidas por cada algoritmo de 
modelagem. Predições consideraram os bancos de dados ALL (coluna um) e CONF+LIT (coluna  
dois) assim como a diferença entre cada abordagem para cada algoritmo (vermelho: áreas preditas 
apenas considerando ALL; azul: áreas preditas somente por CONF+LIT; púrpura: áreas preditas 







O consenso entre os seis algoritmos para os dois bancos de dados 
mostrando as áreas mais propensas a serem invadidas por populações de H. 
armigera na América do Sul é apresentado na Figura 27. No geral, a distribuição 
predita usando ALL (Figura 27a) foi similar à distribuição gerada somente com 
CONF+LIT (Figura 27b), indicando que esses bancos de dados correspondem em 
bom grau de confiabilidade com a atual distribuição de populações de H. armigera já 
estabelecidas no Brasil. 
 
 
Figura 27. Distribuição final para a espécie H. armigera. Distribuição produzida por cada um dos seis 
algoritmos de modelagem considerando os bancos de dados de ocorrência (a) ALL e (b) CONF+LIT e 









3.7.1 INVESTIGAÇÃO SOBRE O EFEITO FUNDADOR DE H. armigera NA 
AMÉRICA DO SUL 
 
Os resultados obtidos neste trabalho para o fragmento do gene COI 
suportam que o modelo 2, que simula um efeito fundador a partir de indivíduos 
provenientes da China (probabilidade posterior: 0,47), foi o que melhor recuperou os 
dados empíricos. Outros resultados para a probabilidade posterior foram: modelo 4 
(efeito fundador de indivíduos provenientes da Europa) = 0,26, modelo 3 (efeito 
fundador de indivíduos provenientes da Índia) = 0,21, modelo 1 (sem efeito  
fundador) = 0,055 e modelo 5 (efeito fundador de indivíduos provenientes da  África) 
= 0,005. Porém, quando se nivelou o número de sequências em cada população 
para 11 (exceto pop1=América do Sul com n=57 e pop5=África com n=5), manteve- 
se o mesmo padrão, com a população da China como a que melhor recuperou os 
dados empíricos (probabilidade posterior: 0,37), mas com uma diferença bem menor 
em relação à Índia (0,35) e Europa (0,22), mantendo baixos valores para o modelo 1 
(0,04) e 5 (0,02). 
Já para o gene Cyt b, os resultados mostraram o modelo 3 (indivíduos 
provenientes da Índia) como o que melhor recuperou os dados (0,47). Demais 
resultados foram: modelo 4 (0,27), modelo 2 (0,11), modelo 1 (0,08) e modelo 5 
(0,07). Já para a quantidade de sequências limitadas a 12 (exceto pop5=África com 
n=11), o modelo 2 e 4 foram os que apresentaram melhor desempenho (0,27 para 
ambos), seguidos pelo modelo 5 (0,21), apenas depois o modelo 3 (0,18) e por fim o 
modelo 1 (0,07). 
 
 
3.7.2 ROTAS DE DISPERSÃO 
 
 
Para a simulação com n total igual a 214 sequências, o segundo modelo, 
que simula uma rota de dispersão do Estado de Roraima para os Estados de 
Rondônia, Mato Grosso e Mato Grosso do Sul e o terceiro modelo que simula a 





melhor recuperaram os dados empíricos (0,45 para ambos). Já o modelo um, 
referente à baixa dispersão entre todas as populações recuperou 0,05 dos dados, 
indicando um padrão diferencial de dispersão entre as populações. Por fim, os 
modelos indicando a região mais ao sul do continente recebendo migrantes 
diretamente de Roraima e da região sudeste do Brasil recuperou 0,01 e 0,04 
respectivamente. 
Para a simulação com n total igual a 144 sequências, os resultados foram 
muito similares demonstrando não haver viés devido ao maior número de  
sequências em determinadas populações (0,38, 0,28, 0,13, 0,07, 0,06, 0,05 e 0,03 







4 – DISCUSSÃO 
 
 
As quatro redes de haplótipos com as sequências obtidas nesse trabalho 
(Figura 13, 16, 19 e 20), além das duas aferidas também com amostras de outros 
continentes (Figura 15 e 18), indicaram que não há haplótipos geograficamente 
isolados, mas uma ampla e complexa distribuição espacial. Esse padrão indica um 
intenso fluxo gênico entre as regiões, característico dessa espécie, e se mantém 
tanto para a América do Sul quanto em nível mundial. A AMOVA e o FST par a par 
para o gene COI englobando sequências de vários países também indicam essa 
ausência de estruturação. 
Baseado nos haplótipos do gene COI e Cyt b (Figura 14 e 17), não foi 
possível inferir uma eventual fonte da invasão da H. armigera na América do Sul, 
conseqüência do fato de os haplótipos assumirem o padrão geograficamente 
disperso mundialmente. Não é possível encontrar uma pista nem mesmo se 
baseando nas suas frequências. Para o gene COI, o haplótipo 3 só é encontrado no 
Brasil e na Europa, porém o haplótipo 4 foi encontrado no Brasil e na  
China/Tailândia e o haplótipo 9 só foi encontrado no Brasil e na Índia/Paquistão. Já 
para o gene Cyt b, o haplótipo 10 ocorre apenas no Brasil e na Austrália. Essa  
ampla distribuição inviabiliza, até o momento, qualquer tentativa de aferir uma  
origem única e exclusiva para a infestação, não se descartando a possibilidade de 
múltiplas introduções. 
Assim como na comparação entre os haplótipos, os dados obtidos com 
Approximate Bayesian Computation não permitem precisar a provável fonte de 
invasão de H. armigera na América do Sul. Resultado similar também foi encontrado 
por Tay et al. (2013) e Mastrangelo et al. (2014) que não definiram a origem da 
introdução. Mesmo tendo indícios mostrando a China ou a Índia como candidatos  
por meio da ABC, a falta de estrutura populacional globalmente definida não permite, 
por hora, um avanço nessa abordagem. Porém, novos modelos e novos softwares 
podem ser testados para refinar esse estudo, de preferência após estarem 
disponíveis novas sequências obtidas nos continentes analisados. 
Um cenário de expansão populacional precedido de um intenso gargalo 
tende a produzir uma topologia do tipo star-like, já que é esperado um significativo 





populacional da espécie seguindo o evento de expansão (SLATKIN & HUDSON, 
1991). Porém, o padrão de uma rede de haplótipos difusa foi o encontrado para os 
três genes concatenados (Figura 20), o que poderia ser explicado por um 
significativo número de indivíduos tendo sido introduzido de uma só vez ou/e em 
mais de uma incursão. Completando esse cenário, seguiria posteriormente um 
intenso evento de dispersão e expansão populacional. Assim, o resultado seria uma 
alta diversidade haplotípica que conservaria grande parte da diversidade genética da 
espécie, fato esse constatado pela comparação das análises descritas neste estudo 
e de outros trabalhos envolvendo indivíduos do continente Sul-Americano 
(MASTRANGELO et al., 2014; LEITE et al., 2014) com trabalhos realizados em 
outros continentes (BEHERE et al., 2007; LI et al., 2011; BEHERE et al., 2013; TAY 
et al., 2013). 
O padrão de rede difusa foi observado nas quatro redes geradas neste 
trabalho, sendo mais complexo e evidente para a rede com os marcadores 
concatenados (Figura 20). Este padrão também foi observado para esta espécie por 
Li et al. (2011), Tay et al. (2013), Mastrangelo et al. (2014) e Leite et al. (2014). 
Curiosamente, o padrão de rede do COI para H. zea é do tipo star-like (LEITE et al., 
2014 Figure 2) com um haplótipo dominante ligado a vários haplótipos de menor 
frequência diferindo destes por poucos passos de mutação. Esse cenário poderia  
ser reflexo de um significativo gargalo pelo qual a população ancestral de H. zea 
teria passado há aproximadamente 1,5 milhões de anos atrás, quando teria chegado 
ao continente americano (MALLET et al., 1993). Diferentemente, os representantes 
de H. armigera no continente americano têm conservado uma significativa fração de 
sua diversidade genética mundial. 
Os indivíduos coletados no período de maio de 2012 a abril de 2013 
(alguns anteriores à própria identificação da espécie no país) possuem diversidade 
haplotípica para o gene COI igual a 0,821, além de 21 haplótipos ainda não 
encontrados em outros estudos (LEITE et al., 2014). Já os indivíduos coletados 
posteriormente, de abril de 2013 a março de 2015 e apresentados nesse trabalho, 
mostram uma diversidade haplotípica igual a 0,736, além de sete haplótipos inéditos. 
Um valor ligeiramente inferior demonstrando uma razoável persistência na 
variabilidade genética da espécie no continente ao longo do tempo analisado.  
Porém, percebe-se que a diversidade genética não é tão alta quanto aquela 





havido perda de haplótipos, mas ainda mantendo uma grande parte da diversidade 
inicial. A comparação entre os resultados dos testes de neutralidade entre os dois 
trabalhos também sugerem que H. armigera passou por um processo de expansão 
mais intensa no primeiro período analisado, sofrendo uma desaceleração dessa 
tendência nos anos seguintes, porém, ainda mantendo características de expansão. 
Assim, essa espécie não tem sofrido uma significativa redução da 
diversidade de haplótipos que seria o quadro esperado caso tivesse passado por um 
intenso gargalo resultante de um efeito fundador há relativamente poucas gerações. 
Soma-se a essa análise o fato de que grande parte dos haplótipos  encontrados 
nesse estudo foi documentada em diferentes regiões do mundo, amplamente 
distribuídos, além da existência de diversos haplótipos ainda não observados em 
outros continentes. Desse modo, a alta variabilidade da população poderia ser 
sugerida como conseqüência de uma grande incursão da praga, com um grande 
número de indivíduos sendo introduzidos ou/e múltiplas incursões sucessivas 
gerando um conjunto de indivíduos razoavelmente representativo da diversidade 
genética global da espécie. Nesse caso, não poderia ser também descartada a 
possibilidade de que eventos de introdução de novos indivíduos ainda estariam 
ocorrendo na América do Sul e, em particular, no Brasil. 
A alta capacidade dispersiva da praga deve ter favorecido que 
representantes de diferentes haplótipos se dispersassem a longas distâncias,  
quadro esse sugerido pelas quatro redes de haplótipos geradas no presente estudo 
(Figura 13, 16, 19 e 20). A alta diversidade e ampla distribuição de haplótipos 
observadas nesse trabalho são consistentes com esse cenário, o que poderia indicar 
e alertar sobre um ineficiente controle da praga. 
Para a rede concatenada encontrada nesse trabalho (Figura 20), a 
topologia geral difusa, com dispersa localização geográfica, também sugere um 
intenso fluxo gênico entre os indivíduos, mostrando que tanto os haplótipos de baixa 
frequência como os mais frequentes estão amplamente distribuídos nas 15 regiões 
estudadas. Devido ao seu amplo leque de hospedeiros, é possível que H. armigera 
encontre nicho em outras plantas durante a adoção de práticas de manejo por parte 
dos agricultores, o que manteria a alta diversidade genética ao longo do tempo 
mesmo estando sob pressão. Ou, devido às suas características  bioecológicas, 
essas tentativas de controle poderiam ser insuficientes e não surtir o efeito esperado 





Confirmando estes resultados obtidos pelas redes de haplótipos, a 
AMOVA encontrou 97,95% da variação ocorrendo dentro das populações (Tabela 3). 
Assim, não há evidência que indique estruturação geográfica de variabilidade 
genética em nível populacional. Esses dados são condizentes com os resultados 
achados por Behere et al. (2007) que analisaram o COI de 249 indivíduos da 
Austrália, Burkina Faso, Uganda, China, Índia e Paquistão, onde encontraram 
96,88% da variação genética ocorrendo dentro dos países e apenas 2,15% de 
variação entre os três continentes. 
O FST par a par, de forma similar, também mostrou ausência de 
estruturação (Tabela 4). A maioria dos casos de estruturação significativa estava 
envolvendo a população do Paraguai. Esse fato pode ser resultado de um viés 
amostral (n=5) ou um indício de isolamento nessa região, como observado  na 
análise por ABC e na rede de haplótipos dos genes concatenados (Figura 20) onde  
o H11 é representado por quatro indivíduos, dos quais três são do Paraguai. 
De forma similar, os achados de Behere et al. (2007) suportam fluxo 
gênico a longas distâncias para a H. armigera, indicado, como no presente trabalho, 
pelos baixos valores de FST e baixa variância de haplótipos entre as regiões 
geográficas. Contudo, os pesquisadores reforçam que a dispersão pode não ocorrer 
apenas devido aos vôos de longa distância da H. armigera, mas também ser  
ajudada pelas atividades humanas, como o transporte de mercadorias entre as 
regiões. Porém, utilizando os marcadores nucleares EPIC, Behere et al. (2013), 
encontraram significativos valores de FST par a par em populações de H. armigera 
coletadas em plantações de algodão na Índia. Os pesquisadores levantam a 
possibilidade de essa diferenciação genética ser fruto de seleção por inseticidas  
e/ou toxina Bt no algodão e reduzida migração criando populações geneticamente 
diferentes entre os variados tipos de plantações de algodão e táticas de controle. 
Esses resultados não se repetiram para outras culturas. 
Populações com número de indivíduos estáveis ao longo das gerações 
tendem a, ocasionalmente, perder haplótipos por extinção (deriva genética) 
(EXCOFFIER et al., 2009). Porém, por ser um processo estocástico, é esperado que 
seja uma perda aleatória e assim, alguns haplótipos intermediários da rede são 
extintos. Os haplótipos mais marginais, que persistiram apenas devido ao acaso, 
estarão mais distantes dos outros haplótipos e possuirão um número maior de 





conforme haplótipos antigos aleatoriamente vão se perdendo e novos vão surgindo. 
Para uma população sofrendo um bottleneck, esse efeito é ainda mais drástico. 
Porém, de acordo com Excoffier et al. (2009), uma população em expansão tende a 
perder poucos ou nenhum haplótipo o que gera uma rede com poucos haplótipos 
intermediários não observados. Como apenas um passo de mutação separa a 
maioria dos haplótipos próximos entre si, a diversidade nucleotídica tende a ser 
baixa. 
A alta diversidade haplotípica (Ĥ>0,92) e a baixa diversidade nucleotídica 
(π<0,003) encontrada são consistentes com esse cenário de população passando 
por um processo recente de expansão (EXCOFFIER et al., 2009). Assim, há um 
grande número de haplótipos distantes entre si por poucos passos de mutação, 
mostrando não sofrerem significativo efeito da extinção (Tabela 5). 
Os valores negativos dos dois testes de neutralidade indicam um 
desequilíbrio, um desvio em relação à neutralidade como um resultado possível de 
expansão populacional ou seleção, indicado pelo excesso de polimorfismos de baixa 
frequência (28 dos 50 haplótipos com n=1). Sobretudo, para o teste Fs de Fu que é 
um indicador mais sensível à expansão populacional do que D de Tajima (RAMOS- 
ONSISNS & ROZAS, 2002). Porém, como o Fs de Fu apresentou um resultado 
significativo e F* e D* de Fu & Li (1993) não foram significativos, recente expansão 
populacional é novamente suportada, descartando a seleção (Fu, 1997). 
Uma distribuição unimodal das diferenças nucleotídicas pareadas  (Figura 
22) também suporta uma história recente de expansão demográfica (ROGERS & 
HARPENDING, 1992) e esse padrão foi claramente observado nas sequências 
concatenadas deste estudo. A distribuição dos dados observados não difere 
significativamente da distribuição correspondente a uma população sob efeito de 
expansão com um valor de raggedness = 0,0223 (a suavidade da distribuição das 
diferenças nucleotídicas pareadas observadas é dada por essa estatística). 
Comparando com o padrão de rápida expansão populacional, a 
correspondência só não é mais nítida porque a distribuição observada está um 
pouco mais deslocada para a direita e com maior proporção de indivíduos do que a 
distribuição esperada. Ou seja, alguns haplótipos intermediários da rede não foram 
observados deslocando o número de mismatches mais para a direita. Esse quadro é 





et al. (2014), sugerindo, mas não demonstrando conclusivamente, perda de alguns 
haplótipos desde o início da infestação. 
Até o momento, os dados obtidos nesse trabalho revelam uma população 
com alta variabilidade genética, intenso fluxo gênico, ausência de estruturação e em 
expansão. Porém, haveria variações regionais associadas a esses resultados? 
Para investigar essa questão, o teste de neutralidade Fs de Fu (Fu, 1997) 
e a análise das diferenças nucleotídicas pareadas foram feitos para as quatro 
regiões definidas para a análise de dispersão (Figura 5). Essas duas análises 
indicam que a população de H. armigera no Brasil está passando por um processo 
de expansão de maneira heterogênea entre as regiões analisadas. Principalmente 
os resultados do Fs de Fu (Fu, 1997) indicam que a região NE abriga os indivíduos 
que estão sofrendo uma expansão mais intensa (Figura 23a). Com uma expansão 
um pouco menos intensa estão os indivíduos da região CO. Já a região N e SS 
possuem as populações com os efeitos menos significativos com relação ao desvio 
da neutralidade que pode estar sendo causado pela expansão populacional mais 
modesta. O padrão se aproximando de uma distribuição bimodal das diferenças 
nucleotídicas pareadas encontrado para N não é condizente com uma expansão 
populacional tão intensa como o apontado para NE ou CO (Figura 23b). 
É interessante notar que as análises de expansão populacional regional 
apresentam um resultado bastante similar à análise de dispersão (Figura 24). Os 
resultados para as quatro regiões analisadas sugerem que a região NE está num 
processo mais intenso de expansão e, ao mesmo tempo, recebendo uma maior 
quantidade de migrantes de outras regiões por geração e, não obstante, perdendo 
um menor número de migrantes. Esse resultado é menos intenso para a região CO, 
porém, também é perceptível. Já a região N e SS apresentam características 
opostas, expandindo num ritmo mais lento e, ao mesmo tempo, cedendo uma 
quantidade maior de migrantes e recebendo um número menor provenientes de 
outras regiões. A quantidade de migrantes deixando cada uma das quatro regiões 
analisadas é inversamente proporcional à quantidade de migrantes chegando  
nessas mesmas regiões. 
Esses resultados também são apoiados pelas análises de dispersão feitas 
por ABC, indicando a grande capacidade dispersiva da praga e o movimento mais 
intenso de migrantes em direção às regiões CO e NE. Para investigar outros fatores 





dessas regiões sobre o comportamento da H. armigera por meio da modelagem de 
nicho. 
Os resultados dessa modelagem sugerem algumas pistas que poderiam 
explicar o porquê das populações de H. armigera das regiões NE e CO estarem num 
processo mais intenso de expansão e, simultaneamente, atraindo mais migrantes de 
outras regiões enquanto as populações no N e SS teriam características opostas. A 
região NE e CO seriam precisamente as regiões com as condições climáticas e 
ambientais mais favoráveis ao estabelecimento da H. armigera enquanto o N e o SS 
teriam as condições menos favoráveis, segundo os algoritmos analisados. Isso 
favoreceria a expansão mais intensa nas regiões mais centrais do Brasil e, ao 
mesmo tempo, a dispersão mais significativa na direção dessas regiões. É o 
resultado de duas análises feitas por duas metodologias e duas fontes de dados 
completamente independentes (modelagem de nicho baseada na ocorrência dos 
indivíduos e parâmetros demográficos e populacionais baseados nas sequências de 
três marcadores mitocondriais), mas que convergem para a mesma interpretação. 
Assim, este estudo se apresenta, até o momento, como o trabalho de 
maior amostragem e maior amplitude geográfica já feito para H. armigera no 
continente Americano recém-invadido. Deste modo, é apresentado aqui um 
panorama mais amplo e completo com importantes resultados sobre a diversidade 
genética e parâmetros demográficos e populacionais da praga, tanto em relação ao 
extenso território analisado, como sua evolução no tempo. 
O presente estudo conclui que, atualmente, não há base genética para 
apoiar diferenciação nas políticas públicas de controle da H. armigera nos diferentes 
ambientes invadidos e aqui analisados. Adicionalmente, foi encontrada uma rica 
diversidade genética amplamente distribuída e bastante similar às populações de 
outros continentes sugerindo uma ou múltiplas invasões da praga que teriam 
resultado em um número expressivo de indivíduos introduzidos capazes de 
conservar significativa parte da diversidade genética da espécie. Os dados também 
apontam para um intenso fluxo gênico entre praticamente todas as regiões, além de 
expansão populacional. O comportamento de expansão populacional e dispersão 
seriam mais intensos nas regiões nordeste e centro-oeste do Brasil, podendo ser 
influenciado pelo fato dessas regiões serem as que possuem as  condições 
climáticas e ambientais mais favoráveis ao estabelecimento da H. armigera. 





acompanhamento dessa praga para antecipar eventuais novos surtos de infestação. 
Trabalhos futuros serão realizados no intuito de ampliar a amostragem e englobar 
também marcadores nucleares, alguns já padronizados e com os trabalhos  
iniciados, investigando eventuais híbridos naturais entre H. armigera e H. zea e 
eventos de introgressão. Já há indivíduos coletados de três novos Estados  
brasileiros e novos esforços serão concentrados para obter amostras mais ao norte 
do continente Sul-Americano. Dessa maneira, os resultados desse trabalho e os 
próximos que serão feitos continuarão a ajudar na compreensão da biologia dessa 
espécie em novos ambientes invadidos, além de traçar o comportamento dessa 
importante praga no continente, embasando políticas de manejo e mantendo uma 
linha de pesquisa ativa e com conhecimento histórico de grande relevância para a 
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Figura 28. Genoma mitocondrial da espécie H. armigera analisado no programa MetAMiGA 
(http://amiga.cbmeg.unicamp.br; FEIJÃO et. al., 2006). Fonte dos dados: “Helicoverpa armigera 
mitochondrion, complete genome” número de acesso ao GenBank: GU188273. 
 
Localização dos três genes (COI, COII e Cyt b) no genoma mitocondrial  
da H. armigera, os primers usados nesse estudo e as regiões analisadas. 
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Tabela 6. Relação de todos os 80 pontos usados na modelagem de nicho para os datasets: 
CONF+LIT e ALL. Para os outros 728 pontos de ALL, checar MAPA (2013c) e MAPA (2014). 
 
Localização Coordenadas geográficas (Long;Lat)  Referência 
Cruz das Almas/BA -39.101144;-12.667962 Neste trabalho 
Santa Gertrudes/SP -47.532594;-22.457332 Neste trabalho 
Engenheiro Coelho/SP -47.213021;-22.489393 Neste trabalho 
Vilhena/RO -60.149361;-12.750594 Neste trabalho 
Ribeirão Preto/SP -47.810324;-21.170401 Neste trabalho 
Jaboticabal/SP -48.325676;-21.252514 Neste trabalho 
Campos de Holambra/SP -48.721898;-23.386681 Neste trabalho 
Pedrinhas Paulista/SP -50.793765;-22.817855 Neste trabalho 
Cândido Mota/SP -50.387800;-22.747570 Neste trabalho 
Palmital/SP -50.218437;-22.786327 Neste trabalho 
Colorado do Oeste/RO -60.545945;-13.117843 Neste trabalho 
Itapuã D'Oeste/RO -63.149000;-9.317500 Neste trabalho 
Porto Velho/RO -63.900430;-8.761160 Neste trabalho 
Seringueiras/RO -63.031406;-11.765456 Neste trabalho 
Rolim de Moura/RO -61.778141;-11.725698 Neste trabalho 
Ariquemes/RO                               -63.033041;-9.906105                           Neste trabalho 
Parecis/RO -61.600612;-12.193709 Neste trabalho 
Candeias do Jamari/RO -63.696550;-8.809846 Neste trabalho 
Cerejeiras/RO -60.817355;-13.187399 Neste trabalho 
Chupinguaia/RO -60.902975;-12.555827 Neste trabalho 
Espigão D'Oeste/RO -61.016997;-11.532315 Neste trabalho 
Alto Alegre dos Parecis/RO         -61.835502;-12.132361 Neste trabalho 
Pimenteiras D'Oeste/RO -63.580611;-11.505734 Neste trabalho 
Itaara/RS -53.758218;-29.610767 Neste trabalho 
Balsas/MA -45.909556;-7.320222 Neste trabalho 
Iraí de Minas/MG -47.545444;-19.003889 Neste trabalho 
Santarém/PA -54.708170;-2.595665 Neste trabalho 
Santarém 2/PA -54.676906;-2.521321 Neste trabalho 
Monte Carmelo/MG -47.418806;-18.935333 Neste trabalho 
Nova Ponte/MG -47.687667;-19.048806 Neste trabalho 
Costa Rica/MS -53.129167;-18.543889 Neste trabalho 
Riachão das Neves/BA -44.992500;-12.148333 Neste trabalho 
Luis Eduardo Magalhães/BA       -45.798333;-12.099444 Neste trabalho 
Bom Jesus/PI -44.359348;-9.071654 Neste trabalho 
Paraíso das Águas/MS -52.968333;-19.052222 Neste trabalho 
Rondonópolis/MT -54.637222;-16.471389 Neste trabalho 
Campo Novo dos Parecis/MT     -57.892990;-13.659255 Neste trabalho 
Sapezal/MT -58.820385;-13.547990 Neste trabalho 
Marcelândia/MT -54.521357;-11.084357 Neste trabalho 
Alto Garças/MT -53.527689;-16.946670 Neste trabalho 
Poxoréu/MT -54.259312;-15.933440 Neste trabalho 
Palminópolis/GO                 -50.147253;-16.885808                  Neste trabalho 






Palmeiras de Goiás/GO -50.056753;-16.880353 Neste trabalho 
Morrinhos/GO -49.044558;-17.700333 Neste trabalho 
Morrinhos/GO -48.960928;-17.846294 Neste trabalho 
Morrinhos/GO -48.958908;-17.842750 Neste trabalho 
Morrinhos/GO -48.937964;-17.812383 Neste trabalho 
Morrinhos/GO -48.941742;-17.809753 Neste trabalho 
Santo Antônio de Goiás/GO -49.309967;-16.481997 Neste trabalho 
Luis Eduardo Magalhães/BA -45.871150;-12.397481 Mastrangelo et al. 2014 
Luis Eduardo Magalhães/BA -45.868250;-12.559947 Mastrangelo et al. 2014 
Luis Eduardo Magalhães/BA -45.771319;-12.058325 Mastrangelo et al. 2014 
Luis Eduardo Magalhães/BA -45.653700;-12.050444 Mastrangelo et al. 2014 
Luis Eduardo Magalhães/BA -45.796317;-12.142786 Mastrangelo et al. 2014 
Correntina/BA -44.644361;-13.374594 Mastrangelo et al. 2014 
Correntina 2/BA -44.928069;-13.497653 Mastrangelo et al. 2014 
Correntina 3/BA -44.819347;-13.881194 Mastrangelo et al. 2014 
Feira de Santana/BA -38.964661;-12.259727 Mastrangelo et al. 2014 
Rosário/BA -38.984017;-10.182750 Mastrangelo et al. 2014 
Uruçuí/PI -44.553992;-7.241091 Mastrangelo et al. 2014 
Antônio Almeida/PI -44.189323;-7.213161 Mastrangelo et al. 2014 
Boa Vista/RR -60.661681;2.895875 Mastrangelo et al. 2014 
Bonfim/RR -59.845772;3.331883 Mastrangelo et al. 2014 
Palmeiras de Goiás/GO -49.936944;-16.658056 Czepak et al. 2013 
Rondonópolis/MT -54.661944;-16.711944 Czepak et al. 2013 
Correntina/BA -45.736389;-13.459167 Czepak et al. 2013 
São Desidério/BA -44.977287;-12.357631 Specht et al. 2013 
Planaltina/DF -47.652151;-15.621625 Specht et al. 2013 
Londrina/PR -51.169582;-23.304452 Specht et al. 2013 
Campo Verde/MT -55.163070;-15.545412 Specht et al. 2013 
Primavera do Leste/MT -54.285000;-15.465833 Tay et al. 2013 
Pedra Preta/MT -54.006389;-16.843056 Tay et al. 2013 
Viclos/Argentina -64.916667;-27.150000 Murúa et al. 2014 
La Cocha/Argentina -65.483333;-27.800000 Murúa et al. 2014 
Barreiras/BA -44.992500;-12.148333 Leite et al. 2014 
Balsas/MA -46.035000;-7.533056 Leite et al. 2014 
Chapadão do Sul/MS -52.616389;-18.778889 Leite et al. 2014 
São Desidério/BA -44.984167;-12.352222 Leite et al. 2014 






























Tabela 7. Relação dos números de acesso ao GenBank para as sequências do gene COI obtidas 
nesse trabalho. Dados submetidos, mas ainda não disponíveis, aguardando publicação. 
 
Indivíduo sequenciado Número de acesso ao GenBank 
BA13, BA14 KT828765, KT828828 
SP01 KT828844 
SP02 KT828866 
RO01, RO02 KT828883, KT828884 
SP03-SP14 KT828794, KT828867, KT828868, KT828929, KT828845, 
KT828795, KT828888, KT828900, KT828988, KT828901, 
KT828796, KT828889 
SP03-SP14 KT828794, KT828867, KT828868, KT828929, KT828845, 
KT828795, KT828888, KT828900, KT828988, KT828901, 
KT828796, KT828889 
SP15-SP23, SP34-SP38 KT828846, KT828911, KT828797, KT828869, KT828798, 
KT828989, KT828821, KT828847, KT828822, KT828849, 
KT828990, KT828991, KT828912, KT828850 
SP25, SP26 KT828848, KT828870 
SP27, SP28 KT828953, KT828824 
SP29 KT828825 
RO09, RO10 KT828981, KT828982 






RO21, RO29, RO30 KT828906, KT828984, KT828948 
RO22, RO23 KT828841, KT828935 
RO25, RO26 KT828955, KT828957 
RO32 KT828908 
RS01-RS03 KT828910, KT828987, KT828899 
MA01-MA28 KT828893, KT828853, KT828945, KT828830, KT828959, 
KT828770, KT828831, KT828832, KT828833, KT828771, 
KT828834, KT828930, KT828874, KT828772, KT828952, 
KT828913, KT828773, KT828774, KT828950, KT828775, 
KT828960, KT828938, KT828776, KT828968, KT828854, 




MG02-MG04, MG06-MG13 KT828914, KT828808, KT828961, KT828894, KT828947, 
KT828895, KT828809, KT828925, KT828778, KT828915, KT828810 
MG14-MG17 KT828876, KT828902, KT828835, KT828779 
MS01-MS04 KT828855, KT828963, KT828942, KT828811 
BA15-BA19 KT828871, KT828872, KT828852, KT828766, KT828829 
BA20, BA21 KT828944, KT828924 
PI40-PI43, PI45, PI47-PI50, 
PI53 
KT828903, KT828917, KT828980, KT828951, KT828927, 





MS05-MS08 KT828780, KT828969, KT828812, KT828946 




GO04, GO05 KT828891, KT828962 
GO06 KT828937 
GO07, GO09 KT828769, KT828804 
GO11 KT828805 
GO12-GO16 KT828958, KT828892, KT828954, KT828806, KT828873 
BA03 KT828941 





BA10, BA11 KT828764, KT828967 
BA12 KT828803 
BA01, BA02 KT828922, KT828964 
PI01-PI39 KT828878, KT828971, KT828972, KT828934, KT828781, 
KT828858, KT828896, KT828859, KT828860, KT828816, 
KT828861, KT828973, KT828817, KT828837, KT828782, 
KT828897, KT828898, KT828783, KT828784, KT828974, 
KT828975, KT828879, KT828976, KT828785, KT828880, 
KT828838, KT828881, KT828786, KT828862, KT828818, 
KT828787, KT828863, KT828882, KT828977, KT828839, 
KT828788, KT828789, KT828978, KT828979 
RR04-RR14 KT828939, KT828986, KT828886, KT828936, KT828887, 
KT828791, KT828949, KT828792, KT828843, KT828909, KT828793 





Tabela 8. Relação dos números de acesso ao GenBank para as sequências do gene COII obtidas 
nesse trabalho. Dados submetidos, mas ainda não disponíveis, aguardando publicação. 
 
Indivíduo sequenciado Número de acesso ao GenBank 
BA13, BA14 KT828994, KT829057 
SP01 KT829073 
SP02 KT829095 
RO01, RO02 KT829112, KT829113 
SP03-SP14 KT829023, KT829096, KT829097, KT829158, KT829074, KT829024, 
KT829117, KT829129, KT829217, KT829130, KT829025, KT829118 
SP03-SP14 KT829023, KT829096, KT829097, KT829158, KT829074, KT829024, 
KT829117, KT829129, KT829217, KT829130, KT829025, KT829118 
SP15-SP23, SP34-SP38 KT829075, KT829140, KT829026, KT829098, KT829027, KT829218, 
KT829050, KT829076, KT829051, KT829078, KT829219, KT829220, 
KT829141, KT829079 
SP25, SP26 KT829077, KT829099 
SP27, SP28 KT829182, KT829053 
SP29 KT829054 
RO09, RO10 KT829210, KT829211 






RO21, RO29, RO30 KT829135, KT829213, KT829177 
RO22, RO23 KT829070, KT829164 
RO25, RO26 KT829184, KT829186 
RO32 KT829137 
RS01-RS03 KT829139, KT829216, KT829128 
MA01-MA28 KT829122, KT829082, KT829174, KT829059, KT829188, KT828999, 
KT829060, KT829061, KT829062, KT829000, KT829063, KT829159, 
KT829103, KT829001, KT829181, KT829142, KT829002, KT829003, 
KT829179, KT829004, KT829189, KT829167, KT829005, KT829197, 




MG02-MG04, MG06-MG13 KT829143, KT829037, KT829190, KT829123, KT829176, KT829124, 
KT829038, KT829154, KT829007, KT829144, KT829039 
MG14-MG17 KT829105, KT829131, KT829064, KT829008 
MS01-MS04 KT829084, KT829192, KT829171, KT829040 
BA15-BA19 KT829100, KT829101, KT829081, KT828995, KT829058 
BA20, BA21 KT829173, KT829153 
PI40-PI43, PI45, PI47-PI50, 
PI53 
KT829132, KT829146, KT829209, KT829180, KT829156, KT829147, 
KT829133, KT829148, KT829093, KT829134 
MS05-MS08 KT829009, KT829198, KT829041, KT829175 








GO04, GO05 KT829120, KT829191 
GO06 KT829166 
GO07, GO09 KT828998, KT829033 
GO11 KT829034 
GO12-GO16 KT829187, KT829121, KT829183, KT829035, KT829102 
BA03 KT829170 





BA10, BA11 KT828993, KT829196 
BA12 KT829032 
BA01, BA02 KT829151, KT829193 
PI01-PI39 KT829107, KT829200, KT829201, KT829163, KT829010, KT829087, 
KT829125, KT829088, KT829089, KT829045, KT829090, KT829202, 
KT829046, KT829066, KT829011, KT829126, KT829127, KT829012, 
KT829013, KT829203, KT829204, KT829108, KT829205, KT829014, 
KT829109, KT829067, KT829110, KT829015, KT829091, KT829047, 
KT829016, KT829092, KT829111, KT829206, KT829068, KT829017, 
KT829018, KT829207, KT829208 
RR04-RR14 KT829168, KT829215, KT829115, KT829165, KT829116, KT829020, 
KT829178, KT829021, KT829072, KT829138, KT829022 





Tabela 9. Relação dos números de acesso ao GenBank para as sequências do gene Cyt b obtidas 
nesse trabalho. Dados submetidos, mas ainda não disponíveis, aguardando publicação. 
 
Indivíduo sequenciado Número de acesso ao GenBank 
BA13, BA14 KT829223, KT829286 
SP01 KT829302 
SP02 KT829324 
RO01, RO02 KT829341, KT829342 
SP03-SP14 KT829252, KT829325, KT829326, KT829387, KT829303, KT829253, 
KT829346, KT829358, KT829446, KT829359, KT829254, KT829347 
SP03-SP14 KT829252, KT829325, KT829326, KT829387, KT829303, KT829253, 
KT829346, KT829358, KT829446, KT829359, KT829254, KT829347 
SP15-SP23, SP34-SP38 KT829304, KT829369, KT829255, KT829327, KT829256, KT829447, 
KT829279, KT829305, KT829280, KT829307, KT829448, KT829449, 
KT829370, KT829308 
SP25, SP26 KT829306, KT829328 
SP27, SP28 KT829411, KT829282 
SP29 KT829283 
RO09, RO10 KT829439, KT829440 






RO21, RO29, RO30 KT829364, KT829442, KT829406 
RO22, RO23 KT829299, KT829393 
RO25, RO26 KT829413, KT829415 
RO32 KT829366 
RS01-RS03 KT829368, KT829445, KT829357 
MA01-MA28 KT829351, KT829311, KT829403, KT829288, KT829417, KT829228, 
KT829289, KT829290, KT829291, KT829229, KT829292, KT829388, 
KT829332, KT829230, KT829410, KT829371, KT829231, KT829232, 
KT829408, KT829233, KT829418, KT829396, KT829234, KT829426, 




MG02-MG04, MG06-MG13 KT829372, KT829266, KT829419, KT829352, KT829405, KT829353, 
KT829267, KT829383, KT829236, KT829373, KT829268 
MG14-MG17 KT829334, KT829360, KT829293, KT829237 
MS01-MS04 KT829313, KT829421, KT829400, KT829269 
BA15-BA19 KT829329, KT829330, KT829310, KT829224, KT829287 
BA20, BA21 KT829402, KT829382 
PI40-PI43, PI45, PI47-PI50, 
PI53 
KT829361, KT829375, KT829438, KT829409, KT829385, KT829376, 
KT829362, KT829377, KT829322, KT829363 
MS05-MS08 KT829238, KT829427, KT829270, KT829404 








GO04, GO05 KT829349, KT829420 
GO06 KT829395 
GO07, GO09 KT829227, KT829262 
GO11 KT829263 
GO12-GO16 KT829416, KT829350, KT829412, KT829264, KT829331 
BA03 KT829399 





BA10, BA11 KT829222, KT829425 
BA12 KT829261 
BA01, BA02 KT829380, KT829422 
PI01-PI39 KT829336, KT829429, KT829430, KT829392, KT829239, KT829316, 
KT829354, KT829317, KT829318, KT829274, KT829319, KT829431, 
KT829275, KT829295, KT829240, KT829355, KT829356, KT829241, 
KT829242, KT829432, KT829433, KT829337, KT829434, KT829243, 
KT829338, KT829296, KT829339, KT829244, KT829320, KT829276, 
KT829245, KT829321, KT829340, KT829435, KT829297, KT829246, 
KT829247, KT829436, KT829437 
RR04-RR14 KT829397, KT829444, KT829344, KT829394, KT829345, KT829249, 
KT829407, KT829250, KT829301, KT829367, KT829251 
RR01-RR03 KT829443, KT829277, KT829278 
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